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INTRODUCCION

La dinaAmica de una sabana, en términos de cambios estructurales
y de composicidén de sus especies en el tiempo, esti determinada por
la interaccién de factores bidticos y abidticos sobre la vegetacian
y de ésta sobre aquellos.

Las sabanas tropicales estidn siendo ampliamente estudiadas desde
distintos puntos de vista (Huntley & Walker 1982; Bourliere 1983;
Sarmiento 1983, 1990; Tothill & Mott 1985; Walker 1987). En el caso
de las sabanas venezolanas, el estudio de las poblaciones vegetales
se ha orientado preferentemente a la descripcién de los grupos

fenologicos y funcionales, (Monasterio y Sarmiento, 19876;
Sarmiento & Monasterio 1983), en especial de las poblaciones de
gramineas (Sarmiento 1983; Silva & Ataroff 1985). En esta misma
linea, se ha estudiado el efecto del fuego sobre el crecimiento de
algunas especies (Canales & Silva, 1987; Silva et al., 1990), y
sobre la dinamica de las poblaciones (Silva & Castro 1989), con el
uso de modelos matematicos a tal efecto (Silva et al., 1991). Sin

embargo el estudio de las interacciones bidéticas en este ecosistema
ha recibido muy poca atencién. Raventés & Silva (1988) estudiaron
el efecto de vecinos sobre el crecimiento de tres especies de
gramineas. En otras sabanas, algunos estudios se han orientado a
estudiar las relaciones de competencia entre arboles y gramineas
(Belsky, 1986), el efecto del pastoreo de fauna silvestre
(McNaughton, S.J. 1983; McNaughton S.J. et al. 1983) y de ganado
(McNaughton, S.J. 1979; 1984; 1985; Walker, B. H. 1985; Wal ker,
B.H. et al. 1981).

Anteriormente, en un experimento de campo (Raventés 1987),
estudiamos los efectos de la competencia de vecinos sobre el
crecimiento aéreo, en tres gramineas que difieren en su fenologia
y su arquitectura. Este efecto fue estudiado en gran detalle en 21
individuos durante 1 afio, considerando el desarrollo tridimensional
progresivo del follaje. En este experimento encontramos wuna
Jerarquia competitiva entre estas tres gramineas que se relacionaba
con su disposicién arquitectural. Las especies erectas afectaban
mas a sus vecinas basales y eran menos afectadas por éstas.

En esta tesis nos hemos propuesto profundizar en el estudio del
efecto de la competencia en las gramineas de la sabana tropical.
Cabe por tanto plantear algunas consideraciones basicas sobre el
problema de la competencia, tal como es entendido en la actualidad.
No hay una definicién universal clara y precisa de que se entiende
por competencia (Grace & Tilman, 1990). Unas definiciones enfatizan
los mecanismos de interaccién mientras que otras son mas
operacionales, haciendo hincapié en las respuesta que se esperan de
experimentos de perturbacién (Keddy, 1990). Para wuna revisién
histérica de estos conceptos ver Harper (1961) y Milne (1961).

Nosotros vamos a definir competencia como el efecto negativo de
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una planta sobre la otra ya sea por consumir o por controlar el
acceso a una recurso cuya disponibilidad es limitada. En esta
definicidén es importante sefalar dos aspectos: 1) el efecto
negativo de una especie sobre la otra y 2) que este efecto estéa
mediado por el acceso al recurso. La primera parte estd en relacion
con el signo de la interaccién y la segunda con el mecanismo que
causa este efecto.

Es también importante diferenciar dos componentes en el proceso
de la competencia: el efecto que un individuo eljerce en sus
vecinos, via disminucién de recursos limitantes y la sensibilidad
de este individuo-al efecto que ejercen los otros individuos sobre
los recursos.

La forma de una planta y su capacidad reproductiva puede ser
afectada por la presencia de vecinos (Harper, 1961). Este efecto
normalmente negativo se llama interferencia competitiva. En la
década de los setenta surge un nuevo enfoque en el estudio de la
competencia entre plantas que estd mds relacionado con el
microambiente que rodea la planta ( tipo de vecino, distancia,
dispersidén angular...) que con la densidad total de la poblacisén.
Los primeros en presentar modelos de este tipo fueron Mack & Harper
(1977) en el estudio de 4 anuales Cerastium atrovirens, Miboro
minima, Phleum arenarium_ y Vulpia fasiculata. donde definieron la
vecindad de la planta como un circulo de radio fijo en el que se
tienen en cuenta la biomasa de los vecinos, su distancia a otros
vecinos y su dispersién Aangular. Este modelo se ajusté a una
funcién lineal pudiendo explicar s6lo del 33% al 69% de la varianza

total segun los casos. Weiner (1982) trabajando con una anual
Polygonum minimun desarrollé modelos de vecindad basados en la ley
de la produccidén reciproca en la que existe una relacioén
hiperbélica entre la masa media de la planta y la densidad
(Bleasdale & Nelder, 1960; Holliday 1960). En este caso la

regresién exponencial pudo explicar de un 83% a un 86% de la
variacién en el numero de pedunculos de esta especie. Este mismo
enfoque fué aplicado por Weiner (1984) al estudio de la
interferencia en individuos de Pinus rigida.

Desde un punto de vista mas tedrico Pacala & Silander (1985),
Pacala (1986a,b,1987a) han desarrollado versiones analiticamente
tratables de los modelos de vecindad. En todos los modelos la
fecundidad de una especie 1 que crece con la especie 2 es f,(nl,
n2) donde nl y n2 son el numero de vecinos de cada especie. En
estos modelos tambien la funcién que se mostrdé mas apropiada fue el
decaimiento exponencial.

La mayor parte de los estudios se han hecho en anuales. Sélo
existe un trabajo con perennes (Waller, 1981) donde se aplica el
enfoque de los modelos de vecindad para estudiar el efecto de la
vecindad sobre el creciendo de 11 poblaciones de violeta. En este
trabaljo , me concluye que la interferencia competitiva no ées un
factor importante en el desarrollo de éstas poblaciones.
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En nuestro caso la competencia la vamos a medir a través del
efecto que tiene un numero variable de plantas vecinas sobre el
crecimiento de varias especies de gramineas. Hemos escogido como
variable el numero de vecinos y no la densidad pues ésta es una
medida muy inexacta del estado competitivo de una poblacién, ya que
un individuo reacciona basicamente a los efectos de su vecino y no
a la densidad total de la poblacién (Pielou, 1862a; Silander &
Pacala, 1885; Weiner 1882).

Hemos considerado necesario incluir el tamafo de los individuos,
pues es una caracteristica basica para explicar el resultado final
de la competencia entre individuos (Goldberg, 1980, Grime, 1979;
Gaudet & Keddy, 1888) y tiene gran relevancia en las consecuencias
de la competencia sobre la dinamica de las poblaciones de plantas.
Igualmente, hemos incluido la arquitectura, que comienza a ser
reconocida como importante. Caldwell & Richards (1886) han arguido
que la alocacién de 1la biomasa y la arquitectura son mas
importantes que la tasas de actividad fisiolégica en determinar el
efecto relativo de plantas competidoras de tamafio similar sobre los
recursos. (ver tambien Fitter, 1985; Chapin et al. 1987; Muller &
Muller, 1956).

Por otra parte, el estudio de las interacciones competitivas
entre especies de la sabana, puede ayudar a comprender el papel de
los factores bidédticos en la dinamica de estas comunidades. La
sabana ha s8ido considerada como un sistema espacialmente
heterogéneo, un mosaico de parches cambiantes, sensibles a los
cambios en los factores abiéticos como el régimen de quemas (Silva
et al., 1991) e indudablemente tambien a factores biéticos, aunque
este aspecto apenas comienza a ser estudiado. La sabana, y en
especial el estrato graminoso, presenta una riqueza de especies y
de formas funcionales que difieren en su arquitectura, su fenologia
y su dinamica reproductiva (Sarmiento & Monasterio 1982; Sarmiento

1982; Silva & Ataroff 1885). Es de esperarse que entre estas
especies, que crecen conjuntamente, se produzca una competencia
importante, como ya se ha evidenciado en nuestros estudios
preliminares (Raventos 1987; Raventos & Silva 1988). Y estas

interferencias pueden Jjugar un papel en la dinamica de invasidn y
exclusién de especies y en la diversidad y dominancia del estrato
herbdceo de las sabanas.

Teniendo en mente las caracteristicas del estrato herbaceo de la
sabana, formulamos un conjunto de preguntas y de hipétesis, que nos
sirven de guia para la formulacién de este trabajo. Estas se
presentan a continuacién.

iCémo varian los efectos de la competencia con el tamafio de la
planta vecina?

El tama®o de una planta es esencial para determinar su destino

futuro (Caswell 1989). lIgualmente, la diferenclia de tamafos ha sido
considerada como una de las caracteristicas que conducen al exito
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en un proceso competitivo (Leverich & Levin, 1979; Solbrig, 1981;
Weiner & Solbrig, 1984). Si dos individuos de igual habilidad
competitiva pero de distinto tamafio, crecen juntos en base al mismo
recurso, la tasa de captura del mayor sera mas alta y el excedente
de recursos podra ser invertido en crecer aun mas rapido,
generandose asi un proceso de feed-back positivo que da como
resul tado que las plantas con un tamafio mayor inicial puedan captar
mas y mas recursos en detrimento de las plantas con un menor tamafio
inicial.

De acuerdo con este razonamiento la ventaja inicial en el tamafio
es crucial en el resultado de la competencia, haciendo muy dificil
la invasién de un espacio ya ocupado por otra planta.

(Cémo varian los efectos de la competencia con el tipo
arquitectural del individuo vecino?

La disposicidon espacial de la biomasa es fundamental en el
proceso de captura de recursos (luz, agua y nutrientes) y por lo
tanto en el resultado final de la competencia. En las gramineas de
la sabana se pueden distinguir al menos dos tipos arquitecturales
contrastantes: las gramineas basales, cuyo follaje se mantiene mas
cerca del suelo durante toda la estacién de crecimiento, y las
erectas en las que el crecimiento vertical desplaza progresivamente
el follaje hacia arriba (Sarmiento & Monasterio 1982). Si ponemos
a crecer en mezcla dos especies de igual arquitectura (2 basales o
dos erectas) cada una va a deprimir a la otra en la misma
proporcién, resultando en una competencia simétrica. Si las dos
gramineas son de diferente arquitectura la competencia por los
recursos sera asimétrica, saliendo mas perjudicada la especie que
crece a menor altura.

LCémo varian los efectos de la competencia con el numero de
vecinos?

El aumento en el numero de vecinos debe producir una disminucién
en la cantidad de recursos disponibles (Harper & McNaughton, 1962;
Antonovics & Levin, 1980; Silander & Pacala, 1985) pues el volumen
de suelo a explotar no es el mismo. Si los vecinos son todos de la
misma especie, al ir aumentando su numero se produce una
disminucién en la disponibilidad de los recursos proporcional al
numero de vecinos presentes. Si los vecinos son de distintas
especies, entonces la disminucién de recursos debe reflejar las
distintas capacidades competitivas y su numero.

iCoémo varia estacionalmente la intensidad de la competencia?.

En plantas perennes creciendo en climas estacionales, la
intensidad de la competencia no es un fenémeno constante a lo largo
de la vida de la planta. La intensidad de la competencia debe
manifestarse en mayor grado cuando las plantas crecen mas
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activamente. Esto es asi porque en este momento necesita capturar

un mayor numero de recursos (luz, agua y nutrientes) para
invertirlo ya sea en biomasa reproductiva como en vegetativa. Por
" tanto, en las gramineas de la sabana, la magnitud de la competencia

y sus efectos sobre los distintos compartimentos de la biomasa se
manifestaridn de manera distinta a lo largo de la estacidén de
crecimiento, dependiendo de la fenologia de las especies en
competencia.

En las especies tempranas, a principios de la época de lluvias, la
competencia debe producir una disminucién en el crecimiento tanto
reproductivo como vegetativo, pués estas especies florecen a
principio de la :época de lluvias. Pero como en las sabanas

sometidas a quema, o pastoreo, no se acumula el follaje seco en
pié, y las otras especies reponen su follaje lentamente durante
este lapso (Raventés & Silva 1988), es de esperarse que estos
efectos no sean tan pronunciados. Posteriormente, el efecto de la
competencia se manifestard directamente en una disminucién en el
crecimiento vegetativo solamente, pero ya gue las demias especies
crecen mucho durante este periodo, el efecto debe ser mas
pronunciado. AdemAds, es posible que al decrecer la capacidad de
obtener recursos, se afecte la disponibilidad de la planta para la
floracién en la siguiente estacién.

En las especies tardias, que tienen su maxima tasa de crecimiento
a mediados de la época de lluvias, la competencia se manifestara de
manera mas evidente durante este periodo, tanto sobre el
crecimiento vegetativo como sobre el reproductivo. Y ya que las
demas especies han alcanzado su maximo tamafio, la competencia a
mediados de la época de lluvias sera maxima.

tlos efectos de tamafio, arquitectura y numero de vecinos, se
manifiestan por igual sobre el crecimiento y la fecundidad de la
planta afectada?

El resultado final de la competencia es una funcién compleja de
una serie de factores (Weiner, 1982). El efecto combinado del
tamafio, arquitectura y numero de vecinos sobre el crecimiento y la
arquitectura dependera del momento del afo y de la fenologia de la
especie que consideremos. En las especies tempranas (L. lanatum) el
efecto negativo de estos factores serd mas importante a principios
de la época de lluvias que es cuando esta especie presenta la
maxima tasa de crecimiento estacional. También se vera fuertemente
afectada en la fecundidad pues en esta época presenta su pico de
floracién. En el resto de la época de lluvias el efecto de estos
factores s6lo se manifestard en el componente vegetativo. En las
especies intermedias (T. plumosus) y tardias (A. semiberbis)
igualmente hay una sincronizacién entre la tasa maxima de
crecimiento y la floracién pero estos picos estan desplazados hacia
la mitad y final de la época de lluvias respectivamente, por la
cual, en estos momentos seria maximo el efecto combinado de todos
estos factores mobre e! componente vegetative y reproductivo de
estas gramineas.



LExiste una jerarquia competitiva entre estas tres especlies?.

En las dos uUltimas décadas se ha .acumulado evidencias
experimentales de campo que nuestran que la competencia entre las
plantas en comunidades naturales es un fenémeno comun aunque no
ubicuo ( ver revisiones de Connell, 1983; Schoener, 1983; Fowler,
1986). En éstas comunidades vegetales, hay 3 razones para esperar
algun grado de Jerarquia competitiva entre diferentes especies
vegetales, 1) todas las plantas usan los mismos recursos basicos,
2) En la mayoria de las comunidades, los individuos de una especie
estan en contacto con plantas de diferentes especies. 3) El tamafio
confiere superioridad competitiva {(Goldberg, 1990; Goldberg &
Werner, 1983; Keddy, 1990).

tCémo afecta el corte las interacciones entre vecinos?

El efecto del corte depende de la época del afio en que se
produce y de la fenologia de las especies, pudiendo tener
importantes implicaciones en el rebrote ( Binnie et al, 1980; Olson
& Richards, 1988) y en el balance competitivo (Bentley & Whittaker,
1979; Crawley 1983; Caldwell et al, 1987).

En las sabanas es importante estudiar el efecto del corte sobre
las gramineas, pues es una forma de simular la herbivoria, y ésta
es fundamental para determinar la dinadmica de este ecosistema.

OBJETIVOS

El objetivo general de este trabajo es estudiar los procesos
competitivos entre algunas especies de gramineas de las sabanas de
Venezuela., Mas especificamente, nos proponemos estudiar el efecto
de la vecindad sobre el crecimiento, fecundidad y sobrevivencia, en
tres especies de gramineas con diferente arquitectura y fenologia
{Andropogon semiberbis,_Trachypogon plumosus y Leptocoryphium

lanatum ), en funcién del tamafio de los individuos en competencia,
de su numero Yy del corte a principios de 1la estacién de

crecimiento.



MATERIALES Y METODOS

1. Descripcién de las especies

Para este estudio hemos seleccionado tres especies de gramineas
perennes, que coexisten en las sabanas de Venezuela, y que se
diferencian tanto en su fenologia como en su arquitectura.

Leptocoryphium lanatum (H.B.K) es una especie que florece después

del inicio de la época de lluvias y es por los tanto considerada
como un especie "precoz" (Sarmiento, 1883). Su arquitectura aérea
es del tipo "basal", descrito ya por Sarmiento & Monasterio,
(1983), consiste en que la planta mantiene siempre su follalje
cercano al suelo, ya que las hojas solo se producen de entrenudos
cortos a ras del suelo. Estas hojas son erectas, largas, y muy

escleromérficas, usualmente angostas e 1involutas. Esta especie
crace en un amplio rango de suelos de sabana, desde laos muy
drenados hasta los moderadamente drenados (Silva & Sarmiento,
1976) .

Andropogon semiberbis (Ness) Kunth, florece al final de la estacién

de |l luvias, siendo considerada como una especie "tardia"
(Sarmiento, 1883). Es una planta de arquitectura "erecta" (Silva,
1987), con hojas cortas y membranosas, que van gsiendo producidas a

creciente distancia del suelo a medida que los culmos se alargan,
alcanzando alturas de hasta 180 cm. Su distribucién en las sabanas
se restringe a suelos bien drenados (Silva y Sarmiento, 1976).

Trachypogon plumosus (Humb & Bonpl.) Ness, florece hacia fines del
segundo tercio de la época de lluvias, siendo considerada como una
especie "intermedia" (Sarmiento, 1983). Al igual que A. semiberbis
es una especie erecta, que no alcanza sin embargo la altura de esta
ultima, y que al igual que L. lanatum, crece en un amplio rango de
suelos. Esta especie es la unica de las tres que presenta
importante reproduccién vegetativa mediante rizomas (Silva &
Ataroff, 1S985).

Para detalles adicionales sobre la ecologia, arquitectura vy
crecimiento de estas especies, puede verse Sarmiento (1983), Silva
(1983), Raventés & Silva (1988) y Medina & Silva (1880),

2. El Area experimaental

Los experimentos se realizaron en los terrenos del Jardin
Botanico de la UNELLEZ, situado en la ciudad de Barinas (08% 38'N,
70% 12'W), en los LLanos Occidentales de Venezuela. El sustrato es
una acumulacién aluvial del Cuaternario medio (Q:), de relieve
plano, con pendientes locales inferiores al 1%. El suelo es un
Tropustalf éxico, de texturas franco-arencsas en sus horizontes
auperiores y con buen drenaje superficial. Tiene bajo contenido de
materia organica y baja fertilidad y ha sido clasificado en la
serie Barinas (Zinck & Stagno, 1968), Originalmente la vegetacién
natural era una sabana estacional con Arboles dispersos (Sarmiento
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y Vera, 1977). En los ultimos afios ha sido usada para cultivos de
maiz, con el uso de fertilizantes.

En el &area de Barinas el clima es fuertemente isotérmico, con
una temperatura media de 27¢ C,. Esto contrasta con una
precipitacién fuertemente estacional, con una época de lluvias de
mayo a noviembre y una estacién seca de enero a marzo. Abril y
diciembre serian meses de transicién. La media anual de
precipitaciones es de 1.700 mm. La Tabla 1 presenta los valores de
precipitacidén mensual durante el lapso del experimento. Debido a la
situacién topografica de la parcela donde se realizaron los
experimentos, el suelo nunca llegdé a secarse durante la época seca.

TABLA 1. Precipitaciéon mensual media en mm.

ARO ENE FEB MAR ABR MAY JUN JUL AGO SEP OCT NOV DIC

89 3 21 11 14 216 169 189 78 246 234 56 33

90 7 11 67 51 251 186 354 102 155 394 169 16

3. Disefio experimental

3.1 Experimento de tamafios

Con el propésito de estudiar el efecto que sobre el crecimiento
de una planta, de ahora en adelante llamada "planta blanco", tiene
la vecindad de individuos de tamafio, arquitectura y fenologia
variables, disefiamos un experimento al que de aqui en adelante
llamaremos "experimento de tamafos" y el cual se describe a
continuacién.

En este experimento se trabajé con individuos de las tres
especies, de ahora en adelante designadas por su primera inicial
(A, L, T). Se dispusieron creciendo solas (A; L; T) y en todas las
combinaciones de pares de especies (AA; AL; AT; LL; LT; TT). Este
disefio se repitié para cada uno de tres tamatos iniciales, a saber:
plantas de un vastago (A1,T1), de cinco vastagos (A2,T2) y de
veinte vastagos (A3,T3).

En el caso de L. lanatum nos enfrentamos a dos problemas: 1) los
rizomas son muy profundos, 2) En las sabanas de los alrededores,
las plantas raramente llegan a tener 20 vastagos. Después de un
muestreo se determindé que cada vastago llieva un promedio de 3
hojas verdes. Entonces para L. lanatum se escogieron Jos siguientes
tamafios: L1 3 hojas (1 vastago); L2 6 holjas (2 vastagos) y L3 20
hojas (6 vastagos).

Simul tAneamente, se dispusieron grupos de tres plantas de las
tres especies y de un mismo tama®o, creciendo Jjuntas, (A1LI1T1;
A2L2TZ2; A3L3T3).



En el area experimental de unos 50 x 30 m, se eliminé toda la
vegetacién preexistente por medios mecanicos y se cuadriculé en i
x 1 m. Cada planta o combinacién de plantas, se dispuso
aleatoriamente, en el centro de cada metro cuadrado, sus bases
separadas por una distancia de 2 cm. Las plantas se sembraron a
partir de macolilas traidas de una sabana estacional en las colinas
vecinas al Jardin Botanico. Se trata de una sabana abierta con
pocos arboles (Bowdichia virgilioides, Casearia sylvestris) y una
serie de gramineas codominantes (Elyonurus adustus, Leptocoriphium
lanatum, Trachypogon plumoscs, Andropogon semiberbis, etc.)(Silva,
Sarmiento y Monasterio, 1976}).

El experimento se inicié con la siembra de las plantas en el mes
de Junio de 1989. Durante un lapso de 2 % meses las plantas se
' revisaron semanalmente y aquellas que murieron fueron reemplazadas.
La parcela experimental se mantuvo limpia durante todo el lapso de
experimento, extrayéndose mensualmente todas las otras plantas que
germinaban en el Aarea. La primera medicién del ndimero de vastagos
se efectudé en septiembre de 1989 repitiendose ininterrupidamente
cada mes hasta octubre de 1990, con la excepcidén de agosto de 1980.

Las combinaciones sembradas se resumen en la Tabla 2. Este
disefio de 60 celdas de 1 m?, se replicé 10 veces, para un total de
600 celdas. En cinco de las réplicas, se aplicé un tratamiento de
corte de la biomasa aérea a ras de suelo, a finales del mes de
abril de 1880 y en las otras cinco no se practicé ningun
tratamiento. Al final del experimento, en noviembre de 1990, se
recolecté la biomasa aérea de las 10 réplicas. Durante todo el
experimento se contaron mensualmente en todos losg individuos, el
numero de vastagos vivos, vegetativos y reproductivos. El numero de
‘plantas revisadas mensualmente en este experimento fué de 1080
individuos (108 individuos x reéplica).

TABLA 2. Combinaciones de uno, dos y tres individuos de las tres
especies estudiadas en el Experimento de Competencia.las
combinaciones se distribuyeron en el terreno en forma aleatoria. EI
significado de cada letra se explica en el texto.

L1 Al T1 L1-At L1-T1 Al-T1
L2 A2 T2 L1-A2 L1-T2 A1-T2
L3 A3 T3 L1-A3 L1-T3 A1-T3
Li—Ll Al-A1 T1-T3 L2-A1 L2-T1 A2-T1
Li-L2 Al1-A2 T1-T2 L2-A2 L2-T2 A2-T2
L1-L3 A1-A3 T1-T3 L2-A3 L2-T3 AZ-T3

L2-L2 A2-A2 T2-T2 L3-A1l L3-T1 A3-T1



L2-L3 A2-~A3 T2-T3 L3-A2 L3-T2 A3-T2

L3-L3 A3-A3 T3-T3 L3-A3 L3-T3 A3-T3

L1-A1-T1 L2-A2~-T2 L3-A3-T3

3.2 Experimento de numero de vecinos

Este experimento fué disefiado para estudiar el efecto del numero de
vecinos sobre el .crecimiento vegetativo y reproductivo. El area
experimental y los métodos empleados fueron similares al
experimento descrito anteriormente.

Usamos nuevamente individuos de las tres especies estudiadas (A,
L.T), variando la clase y numero de vecinos, pero no el tamafio.
Usamos unicamente plantas de 5 vastagos para Ay T y de 2 vastagos
para L (clase de tamafto 2) para todas las combinaciones de pares.

El nUmero de vecinos varié desde O a 5, repitiéndose las
combinaciones con vecinos de la misma especie de la planta blanco
y con vecinos de cada wuna de las otras dos especies. Las
combinaciones se presentan en la Tabla 3. Las plantas, solas o en
grupos, fueron sembradas aleatoriamente en cuadriculas de 1 m, al
mismo estilo del experimento de competencia, con 2 réplicas para
cada combinacién. Las mediciones en este caso se restringieron a la
"planta blanco®, y consistieron en un contaje mensual de todos los
vastagos, y deteccién de su estado vegetativo o reproductivo.
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TABLA 3.

Combinaciones de plantas de tres especies,

y un solo

tamafio, usadas en el experimento de densidades. En el terreno,
combinaciones se distribuyeron aleatoriamente. El significado de
cada letra se explica en el texto.
numero de vecinos
o 1 2 3 4 5
L2 L2 L2 L2
L2 L2-L2 L2-L2-L2 L2-12-12 L2-L2~-12 L2-1L2-1L2
L2 L2
A2 A2 A2 A2
L2 A2-12 A2-L2-A2 A2-L2-A2 A2-L2-A2 A2-12-A2
A2 A2
T2 T2 T2 T2
L2 T2-L2 T2-L2-T2 "T2-L2-T2 T2-L2~-T2 T2-L2-T2
‘ T2 T2
L2 L2 L2 L2
A2 L2-A2 L2-A2~12 L2-A2~-L2 L2—-A2-L2 L2-A2-L2
L2 L2
A2 A2 A2 A2
A2 A2-A2  A2-A2-A2 A2-A2-A2 A2-A2~-A2 A2-A2-A2
A2 A2
T2 T2 T2 T2
A2 T2-A2 T2-A2-T2 T2-A2-T2 T2-A2-T2 T2-A2-T2
T2 T2
L2 L2 L2 L2
T2 L2-T2 L2-T2-12 L2-T2~L2 L2-T2-12 L2-T2-L2
L2 L2
A2 A2 A2 A2
T2 A2-T2 A2-T2-A2 A2-T2-A2 A2-T2-A2 A2-T2-A2
A2 A2
T2 T2 T2 T2
T2 T2-T2 T2-T2-T2 T2-T2-T2 T2-T2-T2 T2-T2-T2
T2 T2
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4., analisis estaditicos

4.1. Experimento de tamafios

4.1.1 Disefio estadistico para analizar el experimento de medidas
repetidas en el tiempo.

Para ello usamos el brocedimiento GLM (General Linear Models)
que aplica el método de los minimos cuadrados para ajustar modelos

lineales.

+

donde:

grupos.

(SAS/STAT 1990, ver también Fleiss, 1986 y Winer 1971).

Y=}|+(Xl +B, +(GB)|,+ D(A,)u + 17, +(axt);y, + (BT),) + ((XBT):],

(DT)(;,)&] +€\|:u))-

Y = es la variable dependiente, en nuestro caso

el numero de vastagos.
H = constante.
a; + B, +(xB);; = son los términos del disefio factorial.
Diisrw = @8 la interaceién de los sujetos con los
T, = es el tiempo, en nuestro caso los meses,.
{axT)y, + (BT)yy, + (axBT)¢,3y = son los interacciones del

tiempo con todos las combinaciones factoriales.

(DT)(i;,¢«1 = es la interaccién de los sujetos con el
tiempo.

€iisx1y = es el término de error que tiene dos
componentes:

para todos los términos (x,B8,aB) se uso
MS(sujetos/af) .

para 7 y todas las interacciones relacionadas
con él se usé MS(sujetos*tiempo).

Antes de correr el GLM se aplicé una transformacién logaritmica
a la variable dependiente para evitar los correlaciones entre la
media y la varianza.

Este modelo se usé para analizar el efecto de la presencia de
distintos vecinos de distinto tamafio sobre las especies blanco a !o

de todo el

periodo de medicién. Se hizo una andlisis de regresioén
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multivariado incluyendo todos los datos. Posteriormente, se repitié
este mismo andlisis comparando la época seca y la época humeda.

Para ver si habia diferencias sifnificativas entre los
individuos creciendo solos y en todos los posibles pares, se usé el
criterio de Dunn-Sidak que permite definir el nivel adecuado de
significacién (a’') respecto al cual se deben hacer estas
comparaciones. :

Este método evita las correlaciones que pueden surgir al hacer
varias comparaciones sucesivas respecto a un control, y as{ evitar
errores de tipo L en la estimacién del nivel de significacién del
test (Sokal & Rohlf, 1981).

El nivel critico de aceptacién de las comparaciones estéa
definido por:

o = 1-(1-a)tsk

donde:
o’ = nuevo nivel critico de aceptacién de las
comparaciones.
« = valor usual de alfa 0.05
k = numero de comparaciones

Nuestro interés central fué ver como eran las interacciones
del tratamiento con el tiempo y no en ver como eran las
interacciones entre si (7=0, no efecto del tiempo).

El GLM tiene la ventaja de poder hacer tests univariados y tests
mul tivariados para variables que se han medido repetidamente en el
tiempo. En el caso de tests univariados los resultados se han
validado usado el test de F. Para ver la significancia de los
analisis multivariados se usaron 4 indices distintos:

-~ el lamdba de Wilks

- La traza de Pillai

- La traza de Hotelling-Lawley
- La raiz maxima de Roy

Todos estos indices son aproximaciones de F. ( para mas detalles
sobre estos indices ver el <capitulo 1, "introduccidén a _los
Procedimientos de Regresién", Manual del SAS, 1990).

4,1.2. Disefio experimental para analizar la biomasa.
En el experimento de competencia se aplicéd un tratamiento de
corte en abril 1990 en 5 de las 10 réplicas. Al finalizar éste, en

noviembre 1990, se removidé la biomasa aérea de todos los individuos
de las 10 réplicas y previo secado, se calculé su valor.
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A estos datos de biomasa total (vegetativa + reproductiva) le
aplicamos un analisis de varianza univariado (Sokal & Rohlf,1981;
Stata, 1990) para ver si existen efectos de interferencia
competitiva cuando estas tres gramineas de distintos tamafios crecen
solas, en pares y en trios,

4.2. Experimento de! numero de vecinos.

4.1.1. El efecto del numero de vecinos sobre el tamafio de la
planta blanco.

El numero de vastagos de la planta blanco, presenta un
decaimiento exponencial en funcién del numero de vecinos (ver Fig.
1.59), por tanto, el modelo apropiado de regresién es:

y = A.e" %~ (1)
donde: : _
y = numero de vastagos de la planta blanco
A = la ordenada en el origen
B = la pendiente
X = numero de vecinos

Se ha hecho wun test de t para ver si hay diferencias
significativas entre los tamafios de las plantas blanco, creciendo
sélas y con un numero variable de vecinos.

4.1.1 Variaciones del efecto del nimero de vecinos a lo largo del
afno ~

Se puede probar si se han producido variaciones significativas
en el efecto del numero de vecinos sobre la planta blanco a lo
largo del a®io de dos formas: haciendo una comparacién de las lineas
de regresién de los datos experimentales mes a mes (Sokal & Rohlf,
1981); o comparando dos modelos de regresidén (A. Solow,
comunicacién personal). En uno de ellos, la pendiente es constante
y en el otro varia mes a mes de acuerdo a los valores de los datos
experimentales. B

Esta comparacién se ha hecho usando dos variables dependientes
distintas:

- el numero de vastagos mes a mes.

- el incremento relativo en el numero de vastagos entre
dos meses sucesivos, a lo largo de todo el periodo de
medicién. Esta segunda variable tiene la ventaja sobre

la primera que evita las correlaciones mes a mes, pues el numero de
vastagos es una medida acumulativa.

Nosotros hamos usado el método sugerido por A. Solow:
a) tomamos el logaritmo de la ecuaciéon (1),
log y = log A - Bx (2)
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con lo que convertimos (1) es una expresién lineal.

b} hacemos un cambio de variable para reescribir la expresién (2)
como la ecuacidn de una recta con pendiente negativa.

Z = a - bx
c) Definimos una nueva variable que puede tomar sélo dos valores:
1 si el mes = |

I, = S 1 = 1,-..,11
O si no lo es ’

esta nueva variable [; nos permite correr dos modelos de regresién
di ferentes. Con el primer modelo de regresisn (3) obtenemos una
sé6la pendiente, es decir una pendiente "promedio" de los 11 meses
que duré el experimento. Esta pendiente refleja el efecto promedio
ejercido durante estos 11 meses por el numero variable de vecinos
sobre la planta blanco. Es decir, es nuestra hipétesis nula (H.),
contra la cual compararemos 11 pendientes, que se obtienen al hacer
las regresiones mes a mes. Al modelo de regresidn que nos da las 11
pendientes, (4), una para cada mes, |o hemos 1lamado nuestra
hipétesis alternativa.

Nuestro primer modelo de regresién es:
2= a;ll + oot a.'.I“ - bx (3) Hg
El segundo modelo donde la pendiente es variable es:

Z= a; 1y .00t a3 lyy = by x i=1,...11 (4) H,

Para correr el modelo, en los dos casos hemos usado todos los datos
experimentales obtenidos con las dos réplicas de cada tratamiento.
Las regresiones se han hecho usando el paquete estadistico STATA
(1990) que permite hacer regresiones sin tener en cuenta las
constantes.

Para saber si se acepta o no la hipotesis nula hemos hecho un
test de F tal como se indica en (5). Si rechazamos la hipétesis
nula quiere decir que las variaciones del efecto de numero variable
de vecinos entre meses son significativas al P< 0.05.
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F = (5)

donde:

RSS. = suma residual de los cuadrado bajo H,

RSS, suma residual de los cuadrado bajo H.

p = # de parametros bajo H, (p = 22}

q = # de parametros bajo H, (g = 12)

n = ¥ total de observaciones (n = 132}

Bajo las circunstancias de la hipétesis nula (H.,, F tenderia a
comportarse como una distribucién con (p-q, n-p) grados de
libertad.



RESULTADQOS
1. LOS PATRONES GENERALES DE CRECIMIENTO DE LAS TRES ESPECIES

En las condiciones de este trabajo, las especies estudiadas

presentaron patrones caracteristicos de crecimiento, que se
mantuvieron independientemente de que las plantas crecieran solas
0 en la vecindad de otra planta de cualquier especie y tamafio.
En las Figuras 1.1, 1.2 y 1.3., se presentan las curvas de
crecimiento de plantas solas en las tres clases de tamafto,
expresadas como numero de vadstagos por planta, en los tratamientos
con y sin corte..A continuacién analizamos estos patrones y el
efecto del corte.

Es importante seflalar que en este trabajo hemos usado el término
crecimiento como sinénimo de numero de vastagos, aunque no existe

una relacién uno a uno entre los dos términos.

1.1 El patrén de Andropogon semiberbis.

Esta es una especie tardia que produce sus vastagos durante la
ultima parte de la estacién humeda y el comienzo de la seca. Este
ritmo ha sido documentado en la sabana (Silva & Ataroff 1985) y en
condiciones experimentales (Maldonado 1987, Silva & Castro,
resul tados no publicados ). En nuestras condiciones, las plantas
crecieron hasta abril, cuando alcanzaron su maximo tamafio. Entre
septiembre y enero, las tasas de crecimiento fueron mas altas que
entre enero y abril, periodo este que corresponde a los meses sin
lluvias.

A diferencia de la sabana natural, en la cual es raro encontrar

macol las que alcancen tamafios de 100 vastagos en algun momento del
afio, en el experimento, las plantas sembradas alcanzaron un numero
de vastagos sensiblemente mayor de 100, sobre todo en aquellas de
mayor tama®fo inicial. Es posible que la magnitud de este aumento
tan notable, sea consecuencia de dos cosas: el transplante a un
suelo mas fertil, sin la competencia de la sabana natural, y las
me jores condiciones hidricas del area experimental durante la epoca
seca, como se explica en Materiales y Métodos.
Durante esta primera parte, la tasa de crecimiento disminuye con el
tamafio inicial. Las plantas de un vastago (clase 1) crecieron mas
aceleradamente que las de los demas tamafios, alcanzando un promedio
de mas de 100 vastagos.

Durante la época humeda, en cambio, hay un decrecimiento neto,
el cual aumenta con el tamaffio inicial. Esto puede ser el resul tado
de dos cosas: 6 las tasa de produccién de vastagos decrece por
debajo de la tasa de mortalidad, 6 esta aumenta y se mantiene por
encima de la produccién. Ambas cosas deben estar ocurriendo, ya que
en esta especie, la produccién de vastagos es mucho menor durante
esta época, cémo han documentado Silva & Ataroff (1885), y la
mortalidad de vastagos aumenta debido al exceso de humedad en la
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base de la macolla, promovido por la acumulacién de biomasa y el
efecto de la sombra, que facilitan las infecciones por hongos y la
muerte de los nuevos brotes. Esto ha sido constatado en el campo en
este experimento y en otros (Silva & Castro 1989; Silva et al.,
1981). Tiene sentido entonces que este efecto aumente con el tamafo
de las plantas.

El balance final de estas dos etapas, medido hasta octubre, es
un crecimiento neto de importante magnitud, que varia inversamente
al tamafo inicial, pero las diferencias entre clases de tama®o no
son significativas. Creciendo solas las macollas alcanzan tamafios
finales que varian entre 56 y 75 veces el tamafo inicial.

El corte, ejecutado justo después de que las plantas alcanzan su
tamafio maximo en abril, produce una gran mortalidad de vastagos y
la inmediata disminucion del tamafio de las macollas, cuya magnitud
es mucho mayor en A3 que en Al y A2. Practicamente se invierte el
orden, ya que las macollas de tama#o 3, que tenian mas de 200
vastagos pasan a ser las menores, con apenas 30 vastagos. Después
de esta respuesta inicial, sigue una respuesta de recuperacién y
las macollas vuelven a exhibir un crecimiento neto positivo, que es
més notorio en las plantas de clase 3. Como resul tado, los tamafios
finales de las plantas cortadas tienen el mismo orden, y magnitudes
muy similares a las de las plantas intactas. Las diferencias de los
tamafios finales entre 1los tamafios 1iniciales y entre los
tratamientos no son significativas (p>0.05).

1.2 El patrén de Trachypogon plumosus.

Esta es una especie intermedia que produce sus vastagos durante
la mitad de la estacidén hiumeda y el comienzo de la seca. Este ritmo

ha sido documentado en la sabana (Silva & Ataroff 1985). En
nuestras condiciones, las plantas crecieron hasta junio, donde
alcanzaron su maximo tamafo. La maxima tasa de crecimiento relativo
se alcanzé entre mayo y Jjunio al principio de ta época de lluvias.
Las tasas de crecimiento relativo entre septiembre y mayo, durante
el final de la época de 'lluvias y toda la época seca, fueron

mayores que las tasas de decrecimiento experimentada por esta
especie entre Jjunio y octubre. Este patrén es valido para esta
especie independientemente del tamafio.

Igualmente que la especie anterior, los tamafios en condiciones
experimentales son considerablemente mayores a los de la sabana
natural pudiendo alcancar 200 vastagos por individuo. Las posibles
razones de este aumento se explican arriba. Durante esta primera
parte, la tasa de crecimiento disminuye con el tamafio inicial. Las
plantas de un vastago (clase 1) crecieron mas aceleradamente que
las de los demas tamafios, alcanzando un promedio de mas de 170
vastagos.

Durante ia época humeda hay un decrecimiento neto que es mas
acusado en T3, siendo muy parecido en T1 y T2. Este fanémano es
menoge acusado que en A. semiberbis y tiende a aumentar con el
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tamafio de las plantas.

Igualmente que en la especie anterior, el balance final de estas
dos etapas, es un crecimiento neto de importante magnitud, que
varia inversamente al tamafo 1inicial, siendo solo la clase de
tamafio menor (T1) significativamente diferente de las otras dos.

El corte produce una mortalidad de vastagos y la inmediata
disminucién del tamafio de las macollas, esta disminucién
practicamente es de la misma magnitud en los tres tamafios. Después
de esta respuesta inicial, sigue una respuesta de recuperacién y
las macol las vuelven a exhibir un crecimiento neto positivo, que es
mas notorio en las plantas de clase 1. Como resultado, los tamafios
finales de las plantas cortadas tienen el mismo orden, y magnitudes
muy similares a las de las plantas intactas, excepto para el caso
de T2 donde las plantas no cortadas tienen un numero de vastagos
finales significativamente diferente que las plantas cortadas. Las
diferencias de los tamafios finales entre los tratamientos sélo es
significativa para T2 (p>0.05).

1.3 El patrén de Leptocoryphium lanatum.

Esta es una especie temprana que produce sus vastagos al inicio
de la estacién humeda. Este ritmo ha sido documentado en }la sabana
(Silva & Ataroff 1985). En nuestras condiciones, las plantas
crecieron a un ritmo constante hasta mayo independientemente del
tamafio inicial. Entre mayo y junio experimentaron la maxima tasa de
creciento. A Partir de este momento y hasta el final de la época
humeda el crecimiento se mantuvo estacionario. En esta especie no
se observé una tasa importante de decrecimiento. Es decir que en la
época humeda el balance neto final entre la tasa de produccién de
vastagos y la mortalidad de estos fué aproximadamente del mismo
orden. Este patrdén es valido para esta especie independientemente
del tamafio.

En esta especie también los 1individuos en condiciones

experimentales crecieron mucho mas que en condiciones naturales,
pudiendo alcancar tamafios de 70 vastagos por individuo.
Durante esta primera parte, la tasa de crecimiento disminuye con el
tamafio inicial. Las plantas de un vAstago (clase 1) crecieron mas
aceleradamente que las de los demas tamafios, alcanzando un promedio
de mds de 70 vastagos. Contrariamente a las otras dos especies
durante la época humeda no hay un decrecimiento neto ,
manteniendose constante la magnitud de los vastagos siendo este
independiente del tamafio de las plantas.

El resultado fina! de estas dos etapas, es un crecimiento neto
de importante magnitud, que varia inversamente al tamafio inicial,
este resultado es el mismo que obtuvimos en las 2 especies
anteriores. Las diferencias entre clases de tamafio no son
significativas siendo sélo 1la <clase de tamaffio mayor (L3)
significativamente diferente de las otras dos.
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En esta especie, el corte produce una pequefia mortalidad de
vastagos, mas acusada en el tamafio mas pequefio, seguido de una
inmediata respuesta de recuperacidén que hace que al mes siguiente
esten en el mismo nivel que antes del corte. A partir de este
momento y hasta el final de octubre las macollas vuelven a exhibir
un crecimiento neto positivo a la misma tasa (L3) o a una tasa
superior (L1 y L2) que antes del corte. Como resultado, los tamafos
finales de las plantas cortadas no dependen significativamente del
tamafio inicial pero si hay diferencia cuando se comparar estos
valores finales con y sin corte. Estas diferencias de los tamafios
finales entre los tratamientos sélo fué significativa para L1 y L2
(p>0.05).

2. El efecto de vecinos de distintos tamafios y distintas especies

2.1. Las respuestas de A. semiberbis y el efecto del corte

2.1.1 Respuesta a la competencia intraespecifica

El crecimiento de A. semiberbis con vecinos de la misma especie
de distintos tamatios 1iniciales (Figs. 1.4, 1.5 y 1.6), es
significativamente menor que creciendo aislada. Esta diferencia es
valida tanto para la etapa de crecimiento entre septiembre y abril,
como para los tamafos finales en octubre.

Los resul tados de la primera etapa (septiembre-abril), muestran
diferencias que en algunos meses llegan a depender
significativamente del tamafio de la planta vecina. Pero el tamafio
maximo no es significativamente dependiente del tamafio de la
vecina, excepto en el caso de A2, donde los efectos de vecinos de
tamafios Al y A3 son significativamente distintos. El proceso de
decrecimiento es similar en plantas creciendo solas y en plantas
con vecinas. El tamafio final (octubre), no depende
significativamente del tamafio inicial de la planta vecina.

Estas diferencias parecen entonces, deberse al efecto de las
vecinas sobre las tasas de crecimiento durante la etapa de
crecimiento positivo (septiembre a abril). Al igual que en las
plantas aisladas, las tasas de crecimiento de plantas en
competencia aumentan en forma inversa al tamafo inicial.

La respuesta inicial al corte, es similar a la de las plantas
aisladas, e igualmente es mayor en las plantas mas grandes que en
las mas pequefias. Pero en cambio, la recuperacién que muestran las
aisladas no se nota en las plantas en competencia intraespecifica.
Como resul tado, los tamafios finales de las plantas en competencia,
sometidase a corte, difieren significativamente de las plantas
aisladas, sometidas a corte, y difieren aun mas de las plantas en
competencia sin corte. Ademas el corte enfatiza la influencia del
tamafio de las competidoras. Esto se nota en que |los tamafios finales
de A2 y A3 en competencia, dependen significativamente del tamafio
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de la planta vecina.

2.1.2. Respuesta de A._semiberbis a la competencia de T.plumosus
y de L. lanatum.

A. semiberbis en los tres tamafios iniciales, creciendo solas y
en la vecindad de una planta de T. plumosus es afectado dependiendo
de su propio tamafio y del tama®%o de la vecina (Figs. 1.7, 1.8 y
1.9). Al contrario que en competencia intraespecifica, el efecto
varia en relacién a las dos etapas, la de crecimiento (septiembre-
abril) y la de disminucién hasta el tamafio final (octubre).

En la primera etapa, la competencia disminuye significativamente
la tasa de crecimiento y por tanto el tamafio maximo alcanzado por
la planta blanco. Este efecto depende significativamente del tamafo
inicial de la planta vecina. Una excepcién a esto es el efecto de
T1 sobre A3.

El efecto del tama#o inicial de la vecina sobre el tamato final
alcanzado por la planta blanco, varia con el tamafio inicial de esta
ultima. En A1, no depende del tamafio de la competidora. En A2 y A3,
la competencia de Ti1 no surte ningun efecto, pero T2 y T3 deprimen
significativamente el tamafio final.

El patrén de las respuestas de A.semiberbis al corte, cuando
crece en competencia con T.plumosgsus, es similar al caso de la
competencia intraespecifica, e igualmente la recuperacioéon a este
efecto es minima. Pero la magnitud de |la mortalidad de vastagos que
sigue al corte, no guarda relacién con los tamafos iniciales de la
planta blanco o de la competidora.

Las plantas en competencia difieren significativamente de las
plantas aisladas en el tamafio final, que es siempre menor en
aquellas. Pero, a di ferencia del caso de competencia
intraespecifica, el corte no produce diferencias significativas en
el tamafio final de plantas en competencia con T. plumosus. o

En competencia con L. lanatum ( Figs. 1.10, 1.11 y 1.12), A.
semiberbis presenta con comportamiento similar siendo afectada
negativamente, dependiendo de su propio tamatio y del tamafio de la
vecina, pero las magnitudes de estos efectos son significativamente
menores que en los casos anteriores.

Asimismo el efecto del tamatio de la vecina sobre el tamafio final
alcanzado por la planta blanco, varia con el tamafo de esta ultima.
En A2 no hay diferencias significativas en los tamafios finales de
las plantas en competencia y la planta aislada. En A1, la vecindad
de L2 y L3 lo disminuyen significativamente. En A3, los tres
tamafos producen una disminucién significativa. Estos efectos,
indudablemente, estan mas relacionados con €l crecimiento mismo de
las vecinas que con su tamafioc inicial.
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Cuando A. semiberbis crece en mezclas con _L. lanatum, el corte
produce una importante mortalidad de los vastagos, siendo mayor en
las plantas de tamafo 3. La recuperacion a este primer efecto del
corte es igualmente reducida en comparacién a las plantas aisladas,
notandose unicamente en Al con L2, en A2 con L1 y con L2.

El efecto adicional del corte respecto al ejercido por la la
competencia son significativos solamente en el caso de A3, y en las
otras combinaciones cuando se compite con L3.

2.2. Las respuestas de T.plumosus y el efecto del corte
2.2.1 Respuesta a la competencia intraespecifica

El crecimiento en la vecindad de una planta de su misma
especie,al igual que en la especie anterior, es significativamente
menor que creciendo aislada (Figs. 1.13, 1.14 y 1.15).Esta
diferencia es valida a lo largo de todo el afo.

Los resultados de la primera etapa (septiembre-junio), muestran
di ferencias que en algunos meses llegan a depender
significativamente del tamafio de la planta vecina. Igualmente el
tamafio madximo, en algunos casos, depende significativamente del
tamafio de la vecina, Cuando la planta blanco esa T1 y T3 , y estas
crecen con Tl sus maximos son siginificativamente diferentes de
cuando crecen con otras combinaciones. Si la planta blanco es T2,
sé6lo cuando crece con T3 su maximo es significativamente diferente

al de las otra combinaciones. El proceso de decrecimiento es
similar en plantas creciendo solas y en plantas con vecinas. El
tamafo +final (octubre) de la planta blanco T2, no depende

significativamente del tamafio'inicial de la planta vecina, pero si
para es significativamente distinto para T1 y T3.

Estas diferencias parecen entonces deberse al efecto de las
vecinas sobre las tasas de crecimiento durante la etapa de
crecimiento positivo (septiembre a Jjunio) y sobre la etapa de
decrecimiento (Jjulio a octubre). Al igual que en las plantas
aisladas, las tasas de crecimiento de plantas en competencia
aumentan en forma inversa al tamafio inicial.

El efecto del corte, es menos pronunciado en las plantas con
competencia intraespecifica que en las plantas aisladas, y mas
acentuado cuando crecen con un vecino de menor tamafio. Pero en
cambio, la recuperacién que muestran las aisladas no es general en
lag plantas en competencia intraespeci{fica dandose sélo cuando
crecen con la planta blanco de menor tamafio (T1). Como resultado,
los tamafios finales de las plantas en competencia, sometidas a
corte, difieren significativamente de 1las plantas aisladas,
sometidas a corte, y difieren aun mas de las plantas en competencia:
8in corte, excepto para T2, Ademés el corte enfatiza la influencia
del tamaf%o de las competidoras. Esto se nota en que los tamafios
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finales de T2 en competencia, dependen significativamente del
tamatio de la planta vecina.

2.2.2. Respuesta de T. plumosus a la competencia de A. semiberbis.
y de 1. lanatum.

Las Figuras 1.16, 1.17 y 1.18, presentan las curvas de
crecimiento de las plantas de T. plumosus de los tres tamafos
iniciales, creciendo solas y con vecinos de A. semiberbis de los
distintos tamafos.

El crecimienta de una planta blanco, en la vecindad de una
planta de A. semiberbis es afectado negativamente, dependiendo de
su propio tama®ho y del tamafio de la vecina. Al contrario que en
competencia intraespecifica, el efecto varia en relacién a las dos
etapas, la de crecimiento (septiembre—junio) y la de disminucién
hasta el tamafio final (octubre).

En la primera etapa, la competencia disminuye significativamente
la tasa de crecimiento y por tanto el tama®fo maximo alcanzado por
la planta blanco. Este efecto depende significativamente del tamafio
de la planta vecina. Una excepcidén a esto es el efecto de Al sobre
T3. .
El efecto del tama®%o de la vecina sobre el tamafio final
alcanzado por la planta blanco, estad en relacién inversa al tamato
de ésta. Cuando menor es la planta blanco resulta mas afectada.
Este afecto esta en positivamente correlacionado con el tamafio de
la especie vecina. '

El patrén de las respuestas de T. plumosus al corte, cuando
crece en competencia con A. semiberbig, es similar al caso de la
competencia intraespecifica, pero la recuperaciéon a este efecto es
sustancialmente mayor que en el caso de la competencia
intraespecifica. La magnitud de la mortalidad inicial de vastagos
no guarda relacién con los tama®os de la planta blanco o de la
competidora. i

Como resultado, los tamafos finales de las plantas en
competencia, sometidas a corte, difieren significativamente de las
plantas aisladas, sometidas a corte, pero no difieren

significativamente de las plantas en competencia sin corte.

En competencia con L., lanatum ( Figs. 1.19, 1.20 y 1.21), se
obtuvo un patrén parecido. El crecimiento de una planta blanco es
afectado negativamente, dependiendo de su propio tamafio y del
tamafio de la vecina, pero las magnitudes de estos efectos son
significativamente menores que en los casos anteriores.

En la primera etapa, (septiembre a Jjunio), la competencia
disminuye significativamente la tasa de crecimiento y por tanto el
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tamafio maximo alcanzado por la planta blanco, pero este efecto no
depende significativamente del tamatio de la planta vecina. Una
excepcién a esto es T1 creciendo con L1 y L2, en este caso el
crecimiento en mezclas y sélo es practicamente indistinguible.

El efecto del tamafio de la vecina sobre el tamafio final
alcanzado por la planta blanco (octubre), varia con el tamafio de
esta ultima. En T3 no hay diferencias significativas en los tamafios
finales de las plantas en competencia y la planta aislada. En T1,
la vecindad de L2 y L3 lo disminuyen significativamente. En T2, los
tres tamafios producen una disminucidn significativa.

Respecto al corte, la mortalidad es mucho mayor en las plantas
de tamafio 3, dependiendo la recuperacién tamafio inicial de la
planta blanco y del tamafio de la vecina. Cuando menor es el tamafio
inicial de la planta blanco mayor es la recuperacién, e igualmente
cuando menor es el tamafié de la planta vecina mayor es la
recuperacién. El tamatio final de las plantas aisladas sometidas a
corte es significativamente mayor que cuando crecen con vecinas.
Una excepcién a esto es el caso de T2 creciendo con L1 que no es
significativamente diferente de cuando T2 crece séla.

El efecto adicional del corte a los efectos de la competencia
son significativos solamente en el caso de T3 y T2, y en las otras
cqmbinaciones cuando se compite con L2.

2.3. Las respuestas de L. lanatum y el efecto del corte
2.3.1 Respuesta a la competencia intraespecifica

El crecimiento en la vecindad de una planta de su misma especie,
(figs., 1,22, 1.23 y 1.24), al 1igual que en los dos casos
anteriores, es significativamente menor que creciendo aislada. Esta
di ferencia es vAlida tanto para la etapa de crecimiento como para
los tamafios finales donde es mas marcada.

Los vastagos producidos durante la etapa de crecimiento
(septiembre-junio), y el tamafio maximo alcanzado, no dependen
significativamente del tamafio de la planta vecina, excepto para el
caso de L3 creciendo con L1. El proceso de decrecimiento es muy
atenuado llegandose en algunos casos a un plateau. Este proceso es
similar en plantas creciendo solas y en plantas con vecinas. EI
tamafio final (octubre), no depende significativamente del tamafio

inicial de la planta vecina, con la excepcién de L3 creciendo con
L1.

Al igual que en las plantas aisladas, las tasas de crecimiento
de plantas en competencia aumentan en forma inversa al tamafio
inicial con la excepcidén de L2 creciendo en mezclas.

El corte, tiene un efecto similar al producido en las plantas
aisladas, sin embargo la magnitud de la recuperacién que muestran
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éstas no se nota en las plantas en competencia intraespecifica.
Como resultado, los tamafios finales de las plantas en competencia,
sometidas a corte, difieren significativamente de las plantas
aisladas, sometidas a corte, pero no difieren de las plantas en
competencia sin corte.

2.3.2. Respuesta de L. lanatum a la competencia de A. semiberbis .
y de T. plumosus,

El crecimiento en la vecindad de una planta de A. semiberbis,
(Figs. 1.25, 1.26 y 1.27) es significativamente menor que creciendo
aislada. Esta diferencia es valida tanto para la etapa de
crecimiento entre septiembre y junio, como para los tamafos finales
en octubre. En este uUltima etapa es donde la diferencia es mas
marcada.

Los resultados de la primera etapa (septiembre—juniol), y el
tamafio maximo alcanzado, no dependen significativamente del tamafo
de la planta vecina. Contrariamente a las plantas aisladas no se
observé un fuerte aumento en la tasa de crecimiento entre los meses
de mayo y Jjunio.

El proceso de decrecimiento es muy atenuado, obteniendose en
todos los casos un plateau en octubre. Este proceso es similar en
plantas creciendo solas y en plantas con vecinas. El tamafio final
(octubre), no depende significativamente del tamafio inicial de la
planta vecina, con la excepcién de L1 creciendo con Al.

Al igual que en las plantas aisladas, las tasas de crecimiento
de plantas en competencia aumentan en forma inversa al tamafio
inicial, con la excepcién de L2 creciendo en mezclas.

El corte, no tiene practicamente ningin efecto y en los casos

que la planta es afectada (L2 creciendo con A2) la recuperacién es
ridpida y de gran magnitud aunque menor que la que muestran las
plantas aisladas. Como resultado, los tamafios finales de las
plantas en competencia, sometidas a corte, difieren

significativamente de las plantas aisladas, sometidas a corte, pero
no difieren de las plantas en competencia sin corte.

_ Anadlogamente el crecimiento en la vecindad de una planta de T.
plumosus, (Figs, 1.28, 1.29 y 1.30), es significativamente menor
que creciendo aislada. Esta diferencia es valida a lo largo de todo
el afio.

No hubo una dependencia significativa del tamafio de la planta
vecina, en relacién a la primera etapa y al tamafio maximo
alcanzado. La excepcién fué L2 creciendo con T! y L3 con T3.
Contrariamente a las plantas alsladas no se observé no fuerte
aumento en la tasa de crecimiento entre los meses de mayo y Jjunio.

El proceso de decrecimiento fue muy atenuado comportandose de
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forma similar a la competencia intraespecifica. El tama#o final
{octubre), no depende significativamente del tamafio inicial de la
planta vecina cuando la planta blanco es pequefa (L1), pero si
cuando es grande (L3).

las tasas de crecimiento de plantas en competencia, al igual de
que las plantas aisladas, aumentaron en forma inversa al tamafio
inicial, con la excepcién de L2 creciendo con Ti y T2.

El corte tiene muy poco efecto, siendo la recuperacién rapida y
de gran magnitud aunque menor que la que muestran las plantas
aisladas. Como resultado,los tamafos finales de las plantas en
competencia, sometidas a corte, difieren significativamente de las
plantas aisladas sometidas a corte. Con respecto a las plantas en
competencia sin corte la situacién es mas compleja, en todos los
casos excepto cuando L1 crece con T2 y T3 difieren
significativamente.

3. Respuesta de una especie a la competencia de dos vecinos.

3.1 Respuesta de A. semiberbis creciendo con dos vecinos.

El crecimiento de A. semiberbis simultanealmente en la vecindad
de una planta de T. plumosus y otra de L. lanatum, (Fig. 1.31) es
significativamente menor que creciendo aislada y con un solo
vecino. Esta diferencia es vadlida para todo el periodo que duré el
experimento. No se encontré una dependencia significativa del
tamafio inicial de las plantas vecinas sobre la etapa de crecimiento
(septiembre-abril); el tamafio maximo alcanzado; 1la etapa de
decrecimiento (abril-octubre) y el tamafio final (octubre) de la
planta blanco.

La respuesta al corte, es similar a la de las plantas aisladas,
e igualmente es mayor en las plantas mas grandes que en las mas
pequefias. Sin embargo, la recuperacién que muestran las aisladas no
se nota en las plantas en competencia interespecifica. Como
resul tado, el tama#o final de las plantas en competencia, sometidas
a corte, difieren significativamente de las plantas aisladas,
sometidas a corte, pero no difieren de las plantas en competencia
sin corte.

3.2 Respuesta de T. plumosus creciendo con dos vecinos.
El crecimiento de T. plumosus simultanealmente en la vecindad de

una planta de A. semiberbis y otra de L. lanatum, (Fig. 1.32) es
muy similar al caso anterior.

Entre T1 y T2 no hay diferencias significativas ni en la primera
etapa (septiembre-Jjunio) ni en el tamafo maximo alcanzado pero si
en la etapa de Jjulio-octubre y el tamafio final (octubre).
Contrariamente a las plantas aisladas, el pico de crecimiento
fuerte en abril y Junio es poco pronunciado. La dindmica de las

26



plantas de mayor tamafio,T3, es mas parecida a la de las plantas
aisladas, siendo significativamente distinta de ellas y de los
otros dos tamafos creciendo simultaneamente con dos vecinos.

La respuesta inicial al corte, es parecida a la de las plantas
aisladas, e igualmente es mayor en las plantas mas grandes que en

las mas pequefias. Al 1igual que en las plantas aisladas, vy
contrariamente a las plantas en competencia interespecifica con un
vecino, las plantas que crecen simul tAneamente con dos

vecinos,muestran una importante recuperacién. Esta recuperacién es
mas importante en las plantas de menor tamafio inicial.

Como resultado, los tamafios finales de las plantas en
competencia con dos vecinos, sometidas a corte, difieren
significativamente tanto, de 1las plantas aisladas sometidas a
corte, como de las plantas en competencia con dos vecinos, sin
corte.

3.3 Respuesta de L. lanatum creciendo con dos vecinos.
El crecimiento de L. lanatum simul tanealmente en la vecindad de
una planta de A. semiberbis y otra de T. plumosus, (Fig. 1.33) es

significativamente menor que creciendo aislada y con un solo
vecino.

Cuando las plantas de mayor tamafo inicial, L2 y L3, crecen
simul taneamente con dos vecinos, no existe ninguna diferencia
significativa en la tasa de crecimiento a 1o largo de todo el afio.
Tampoco hubo diferencias significativas entre estos dos tamafios en
ningun momento de afio. Las plantas de menor tamafo, L1, son las
menos afectadas difiriendo significaticamente en 1la tasa de
crecimiento a lo largo del afio.

El tamafio final de estas plantas difiere significativamente de
las aisladas y de las que crecen con un vecino.

Tanto la respuesta inicial al corte, como su recuperacién es
minima. Como resultado, los tamatos finales de las plantas en
competencia, sometidas a corte, difieren significativamente de las
plantas aisladas, sometidas a corte, pero no difieren de las
plantas en competencia sin corte.

En esta especie, tanto con o sin corte, el tamafio mas pequefio

(L1), es el menos afectado al crecer simultAneamente con dos
vecinos.
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RESULTADO PATRONES REPRODUCTIVOS EXPERIMENTO TAMANOS
1.Patrones de Reproductivos.

Los resultados de los patrones reproductivos los describiremos
respecto a dos variables 1) numero de inflorescencias producidas;
2) Esfuerzo reproductivo.

En el caso de A. semiberbis la floracién fué en diciembre de
1989, antes del corte. En T. plumosus se dié en septiembre de
1980, después del corte. Por lo cual sélo en este caso se discuten
los patrones reproductivos en relacién al corte.

1.1, Numero de 1inflorescias producidas por A. semiberbis en
competencia intra e interespecifica con un vecino.

Cuando A. semiberbis crece en competencia intraespecifica (Fig.
1.34) el numero de inflorescencia producida por planta es
significativamente menor cuando crece aislada. Esta diferencia no
depende del tamafio de la planta vecina, excepto cuando A3 crece con
A3.

En cambio cuando crece con T. plumosus (Fig. 1.35) se observa
gque el numero de inflorescencias producidas por planta no es
significativamente distinto. La uUnica diferencia significativa en
la produccién del numero de inflorescencia en cuando Al y A2 crece
junto a una planta T3. Este mismo resultado se obtiene cuando A.
semiberbis crece con L. lanatum. (Fig. 1.36). La unica diferencia
significativa en la produccién del numero de inflorescencia en
cuando Al crece con L1 y A2 crece Jjunto a una planta de L3.

1.2. Numero de inflorescencias producidas por T. plumosus
en competencia intra e interespecifica con un vecino.

E!l numero de inflorescencias producidas por T. plumosus en
competencia intraespecifica (Fig. 1.37), es significativamente
menor que creciendo aislada. Esta diferencia no depende del tamafio
inicial de la planta vecina.

El corte tiene como consecuencia una importante disminucidn en
la produccidén del numero inflorescencias, tanto en las plantas
aisladas como en las que crecen con una planta vecina. Sin embargo,
el corte no altera el patrén basico descrito arriba, es decir,
también hubo una diferencia significativa en el numero de
inflorescencias producidas cuando T._ plumosus crece sola o en
competenclia intraespecifica. Esta diferencia no depende del tamafio
inicial de la planta vecina.

Cuando T. plumosus crece con A. semiberbis (Fig. 1.38) existe
una relacién entre el tamafio de la planta aislada y el tamafio de la
planta vecina. Si el tama%o de la planta aislada &8 pequefio (Ti),
hay una diferencia significativa entre el numero de inflorescencia
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producidas por la planta aislada y en competencia interespecifica.
Esta diferencia es independiente del tamatio de la planta vecina. A
medida que aumenta el tama®o de la planta aislada solo los tamafios
mas grandes de las plantas vecinas afectan significativamente la
produccién de inflorescencias de la planta aislada.

El corte tiene como consecuencia una importante disminucién en
la produccién del numero inflorescencias, tanto en las plantas
aisladas como en las crecen con una planta vecina. Sin embargo, el
corte no altera el patrén basico descrito arriba.

En el caso de T. plumosus, creciendo con L. lanatum (Fig. 1.39)
no hubo diferencias significativas en la produccién del numero de
inflorescencias en los distintos tamafios de las plantas aisladas..
El efecto del vecino depende de su tamafio inicial. Sélo los tamafios
mas grandes (L3) afectan significativamente 1la produccién de
vastagos reproductivos. Una excepcién a esto es el caso de T2
creciendo con L1.

El corte produjo una importante disminucién en la produccién del
nimero inflorescencias, tanto en las plantas aisladas como en las
crece con una planta vecina. En este caso hay un cambio importante
en el patrén sefialado arriba. Como consecuencia del corte, EI
numero de inflorescencia producidas por T2 y T3 son
significativamente distintas cuando crecen aisladas o con vecinos.
Esta diferencia es independiente del tamafio de la vecina. Este
debido al efecto diferencial que tiene el corte en T. plumosus y en
L. lanatum.

1.3. Numero de inflorescia producidas por A. semiberbis
en competencia intra e interespecifica con dos vecinos.

En el caso de especies creciendo en trios (Fig. 1.40), sélo el
tamafio mas grande (A3) crecié significativamente menos que la
planta aislada; en los otros dos casos, las diferencias no son

significativas.

Cuando las plantas crecieron c¢con dos vecinos, no hubo
di ferencias significativas en la produccién de inflorescencias
en relacidén al tamato inicial de los vecinos.

1.4. Namero de inflorescia producidas por T. plumosus
en competencia intra e interespecifica con dos vecino.

Contrariamente al caso anterior, en T. plumosus (Fig. 1.41)
mostré diferencias significativas en el numero de inflorescencias
producidas por las plantas aisladas y por los trios. Estas
diferencias son tamafio dependientes, siendo mayor cuando menor es
el tamafio de las especies vecinas.

El corte tiene un efecto muy importante reduciendo

significativamente e! numero de inflorescencias. No dependen
significativamente de los tamafios de las plantas vecinas, pero si
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son significativamente distintas de las plantas aisladas y de las
sin corte. Esto es verdad para todos los casos con la excepcién el
tamafio mas pequefio (T1) que no presenté diferencias significativas
en las plantas con y sin corte.

2.1. Porcentaje de vastagos reproductivos de A. semiberbis en
competencia intra e interespecifica con un vecino.

La Figura 1.42 presenta el porcentaje de vadstagos reproductivos
de A. semiberbis de los tres tamafios iniciales, creciendo en
competencia intraespecifica.

En las plantas aisladas, el porcentaje de vadstagos reproductivos
no dependié significativamente del tama®%o inicial de éstas.

En competencia el resul tado del porcentaje de vastagos
reproductivos depende del tamafio de la planta aislada y del tamafio
del vecino. En A1 la planta aislada difiere significativamente
cuando crece con Al y A2 pero no con A3. En A2 y A3, sélo difiere
significativamente cuando crece con la planta de mayor tamafio (A3).

Cuando A. semiberbis crece con T. plumgsus (Fig. 1.43) no hubo
diferencias significativas entre las plantas aisladas y las plantas
creciendo en competencia interespecifica. Sin embargo cuando A.
semiberbis crece con L. lanatum el resultado depende del! tamafio de
la planta blanco y de la clase de vecino. Sélo el tamafio mas
pequefio (A1) presenta diferencias significativas entre el
porcentaje de vastagos reproductivos de la planta aislada vy
creciendo en competencia intraespecifica. Esta diferencia es
independiente del tama®o de la planta vecina. En el caso de AZ y A3
no hay diferencias significativas entre las plantas aisladas vy
creciendo con vecinos de distintos tamafio.

2.2. Porcentaje de vastagos reproductivos de T. plumosus en
competencia intra e interespecifica con un vecino.

T. plumosus creciendo aisladamente o en competencia
intraespecifica (Fig. 1.45) no mostré una diferencia significativa
en el porcentaje de vastagos reproductivos, Este no dependié
significativamente del tamafio inicial de las plantas vecinas.

Las plantas sometidas a corte presentan una situacién méas
compleja. El corte el si mismo resulté en una importante
disminucién en el porcentaje de vastagos reproductivos, tanto de
las plantas aisladas como de las plantas vecinas. En las plantas
aisladas entre si, sélo T2 difiere significativamente de T3. Sélo
en T1 y T2 hubo diferencias significativas a cuando se comparan las
plantas aisladas con las que crecen con vecinos. Estas diferencias,
no dependen del tamaf%o de la vecina. En las plantas méds grandes
(T3) no hubo diferencias significativas entre las plantas creciendo
aisladas y con competencia intraespecifica.
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El efecto de A. semiberbis sobre el porcentaje de vastagos
reproductivos de T. plumosus (Fig. 1.46) depende del tamafio de la
planta aislada y de la del vecino. En T1 y T3 la planta aislada
presentdé un porcentaje de vastagos reproductivos significativamente
mayor que cuando crecia con las vecinas. Sin embargo, en T2 no hubo
ninguna diferencia significativa entre el porcentaje de vastagos
reproductivos de la planta aislada y creciendo con vecinos.

Igual que en la competencia intraespecifica, el corte afecté
significativamente el porcentaje de vastagos reproductivos tanto en
las plantas aisladas como en las plantas vecinas. Contrariamente a
la situacidn sin corte, en T2, la planta aislada es
significativamente distinta de las que crecen con vecinos. En T1,
s6lo hay una diferencia significativa cuando crece con el tamafio de
vecinos mas grande (A3). En T3, la situacién es mas compleja no hay
diferencias significativas creciendo con A2, pero si con Al y A3.

Cuando T. plumosus crece en competencia interespecifica con L.
lanatum (Fig. 1.47) se observa que en Tl sélo mostré diferencia
cuando crece con el vecino mas grande. En T2, no hay diferencias
significativa entre la planta aislada y las que crecen con vecinos,
independientemente del tamafio de estos. Las plantas de mayor
tamafio, T3, son significativamente distintas en su porcentaje de
vastagos reproductivos cuando estas sélas y cuando crecen con
vecinos, independientemente del tamathio de éstos.

Igual que en el caso anterior, el corte afectsd
significativamente el porcentaje de vaAstagos reproductivos tanto en
las plantas aisladas como en las plantas vecinas. No habiendo
diferencias significativas entre las plantas aisladas, respecto a
sus tamafios iniciales.

En TL y T2 el porcentaje de vastagos reproductivos fue
significativamente mayor en las plantas aisladas que en las que
crecieron con vecinos. Esta diferencia fué independiente del
tamafioinicial de los vecinos. La situacién contraria se obtuvo con
el tamafio mas grande, T3, donde la competencia interespecifica no
fué importante.

3.1 Porcentaj)e de vastagos reproductivos de A. semiberbis
. en competencia intra e interespecifica con dos vecinos.

La Figura 1.48 presenta el porcentaje de vadstagos reproductivos

de A. gsemiberbis de los tres tamafdos 1iniciales, creciendo
simul taneamente con T. plumosus y con L. lanatum.

Cuando especies crecen en trios, sélo el tama®do mas grande (A3)
crecié significativamente menos que la planta aislada.
En los otros dos casos las diferencias no son significativas.

Tampoco hubo diferencias significativas en el porcentaje de
vastagos reproductivos en relacién al tamafio inicial de los
vecinos.
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En el caso de A. semiberbis creciendo en trios, se obtuvo el
mismo patrén reproductivo, independientemente de si la variable era
nimero de inflorescencias o porcentaje de vastagos reproductivos.

3.2 Porcentaje de vastagos reproductivos de_T. plumosus
en competencia intra e interespecifica con dos vecinos.

Contrariamente al! caso anterior, en T. plumosus (Fig. 1.49) si
hubo diferencias significativas entre el porcentaje de vastagos
reproductivos de las plantas aisladas y el de los trios. Estas
di ferencias son tama®o dependientes, siendo mayor cuando menor en
el tamafio de las especies vecinas.

El corte tiene wun efecto muy Iimportante reduciendo
significativamente el numero de inflorescencias. No dependen
significativamente de los tamanos de las plantas vecinas, pero si
son significativamente distintas de las plantas aisladas y de las
sin corte. Esto es verdad para todos los casos con la excepcién el
tamafio mas pequetio (T1) que no presentd diferencias significativas
en las plantas con y sin corte.

Al igual que con A. semiberbis, en T. plumosus se obtuvo el
mismo patrén reproductive independientemente de que la variable
dependiente fuera el numero de inflorescencias o el porcentaje de
vastagos reproductivos.
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RESULTADOS DEL EXPERIMENTO DE NUMERO DE VECINOS

1. Efecto del numero de vecinos sobre el crecimiento de la planta

En las Figuras 1.50 a 1.58, se presentan los resultados globales
de las variaciones en el tamatio de las plantas blanco (numero de
vastagos por planta), mes a mes desde noviembre de 1989 hasta
octubre de 1990. En cada figura se presenta el patrén del cambio en
el numero de vastagos cuando la especie blanco crece sola y con uno
a cinco vecinos. Cada figura presenta a una especie blanco con una
especie vecina.. En todos los casos crecer aislado es
significativamente distinto de crecer con cualquier numero de
vecinos. También hay una diferencia significativa entre crecer con
1 vecino y con mas de uno. en el caso de A y T creciendo en
competencia intra e interespecifica se produjo un fenémemo
interesante: al crecer con mas de un vecino el patrén basico de
crecimiento estacional de 1a especie cambio. Contrariamente a
cuando estas dos especies crecieron con un numero variable de
vecino de L. '

Con el propésito de visualizar mas claramente el efecto del numero
de vecinos y discutir la Jjerarquizacién competitiva de las tres
especies estudiadas, seleccionamos el mes cuando la especies blanco
presenta el maximo tamafio creciendo aislada y observamos con mas
detalle los efectos del numero de vecinos de cada una de las otras
dos especies (Figura 1.59). El patrén basico del efecto del nudmero
de vecinos puede apreciarse en esta figura, pudiendo ser descrito
como un decaimiento exponencial del numero de vastagos al aumentar
el numero de vecinos que inciden sobre la especie blanco en la cual
se han hecho las mediciones.

El ajuste de las curvas mensuales de numero de vastagos vs numero
de vecinos, a una regresién exponencial es altamente significativo,
como lo muestran los valores de Rz, ( Apeéndice 1, tabla 1).

Para ver si hubo un cambio significativo en la intensidad del
efecto competitivo que cada especie ejercié en la otra a lo largo
del a#o, se hizo un test de F entre las pendientes de los dos
modelos de regresién . Esta comparacién de hizo en relacién a dos
variables dependientes: Con relacién al numero de vastagos
s6lamente hubo un cambio significativo en la intensidad de las
interacciones en el caso de L sobre T. siendo ste efecto mas
pronunciado durante la época seca. Respecto a la tasa relativa de
crecimiento hubo un cambio significativo de la influencia de L
sobte A y T asi mismo de T sobre L. ( ver apéndice 1, tabla 2).

2. Efecto del numero de vecinos sobre el componente reproductivo.
En este experimento al igual que en el experimento de tamafios,

la descripecién de! aspecto reproductivo en relacién con la
competencia sélo se hard con relacién a A. semiberbis y T.
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plumosus pues L. lanatum no florecié.

La descripciéon de los resultados se ha hecho en relacién a 2
variables dependientes distintas:

Con relacién al numero de inflorescencias producidas por la
especies blanco al crecer con distintas numeros y especies de
vecinos (Figs. 1.60 y 1.61), las dos especies se comportan de forma
similar con |a excepcién de A vs L, mostrando un decaimiento
exponencial en el numero de vastagos de la planta blanco a medida
que aumenta el numero de vecinos. Al comparar la reproduccién

(Figs 1.62 y 1.63),las dos especies presentan un comportamiento
distinto .Los datos de A. semibebis ajustan mejor a una regresién
lineal y los de T. plumosus a una exponencial. Los coeficientes de

regresion (r) de estos ajustes estan listados en el Apéndice 1,
tabla 3.
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FIQ. 1,89 CURVAS DE REGRESION DEL TAMARO
FINAL DE PLANTAS BLANGCO EN FUNGION

DEL NUMERO DE VECINOS. A: A.semiberbls

T:T plumosus; L: L lanatum. EN ESTA

QRAFICA HAY UNA CURVA PARA CADA ESPECIE
DE VECINO.
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FIQ. 1.62. FRACCION PORCENTUAL DE VASTA-
GOS8 REPRODUCTIVOS POR PLANTA DE T.
PLUMOSUS Y EL EFECTO DEL NUMERO DE
VECINOS: (A) DE LA MISMA ESPECIE

(B) A. SEMIBERBIS; (C) L. LANATUM
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FlQ 1.63. FRACCION PORCENTUAL DE VASTA-
G0S REPRODUCTIVOS POR PLARTA DE A. SEMI
Bi8 Y EL EFECTO DEL NUMERO DE VEGINOS:
(A) DE LA MISMA ESPECIE; (B) T. PLUMOSUS;
{C) L. LANATUM.



Tabla 1 : Valores de laos R® de las regresiones
exponenciales del ndmero de vastagos/planta vs nameroa
de vecinos por cada mes.

blanco: L. lanatum A. semiberbis T. plumosus
vecina: L A T L A T L A T
NOV 0.398 2.89 |0.85 |@.97 |0.98 @.34 |@.98 .38 |0.936
DIC @.37 0.91 |0.83 @2.99 |0.938 @.396 |@.37 @.98 |@.37
ENE .98 '|@.88 |@.71 B.33 |B.95 0.96 |0.99 @.97 |@.99
FER @.37 .90 |0.73 ®.939 |0.96 ?.94 |0.99 @.36 |0.35
MAFR @.399 2.92 |0.71 @.33 |0.98 .35 |@.39 ®.39 |0.98
AEBR @.39 0.94 |0.72 @2.99 |0.398 @.37 |@.939 ®.396 |0.99
MAY @.339 .90 |B.71 @.33 |0.98 .96 |0.939 @2.38 |0.93
JUN @.39 @.91 |B8.67 @.99 |0.'39 0.95 |0.399 @.39 |0.99
JUL @.33 0.94 |86.73 |0©0.99 |@.99 .31 |@.99 .95 |@.339
SEF @.99 .38 |8.76 2.99 |8.393 @.32 |6.93 @2.99 |0.98
ocT @.39 .98 |8.76 .39 |@.99 ?.34 |0.93 .99 |@.98




Tabla 2. a.: Valores de F obtenidos al comparar las pendientes para

probar si hubo un cambio significativo en la
intensidad del efecto competitivo que cada especie
ejercié en la btra a lo largo del afio.

La comparacién de hizo en base al numero de vastagos.

L A T
0.27 1.66 0.84
1.71 1.686 0.12

- 3.15°° 1.17 1.03

F(10,110) = 1.92

Tabla 2.b.

F(11,98)
*P<.0.05

**P<.0.01

: Valores de F obtenidos al comparar las pendientes para.

probar si hubo un cambio significativo en la
intensidad del efecto competitivo que cada especie
eJercié en la otra a lo largo del afio.

La comparacién se hizo en base a la tasa de incremento
relativo en el numero de vastagos.

L A T
0.76 0.68 2.76*°
2.33° 1.14 0.71

5.15*° 0.76 1.55




Tabla 3:

A

Coeficientes de regresién (r) de las regresiones
lineales y exponenciales del # de inflorescencia

por planta y de la relacién, vastagos reproductivos/
total por planta en A. semiberbis y T. plumosus.

A. semiberbis

#. inflorescencias vdstagos reprod./total

r r r r
Lineal Exp. Lineal Exp.
22 .10 .00 .28
« 7@ . 68" . 56* .66*
. 55" .30 .10 .10
T. plumosus
# inflorescencias vé5§3905 reprod. /total
r r r r
Lineal Exp. Lineal Exp.
N E it .88 .65 LTS5
.69 « I3n . 70" . 86%*
.69% -8 - 55* -o6*

*P<.2.05
“*P<.0.01




RESULTADQGS
LOS PATRONES GENERALES DE LA BIOMASA EN LAS TRES ESPECIES

En las Figuras 1.64 a 1.73, se presentan los patrones de la
biomasa aérea final de plantas de las tres especies creciendo
aisladas y en competencia intra e interespecifica, expresadas como
gramos de peso seco por planta. En estos patrones de biomasa se
analizan el efecto del corte y no corte.

Las respuestas de A. semiberbis y el efecto del corte

La biomasa aérea final de A. semiberbis en la vecindad de una
planta de su misma especie (Fig. 1.64), o en la vecindad de
individuos de T. plumgsus (Fig. 1.65), es significativamente menor
que creciendo aislada. Esta diferencia es valida para los tres
tamafios iniciales. Sin embargo cuando crece en mezcla con L.
lanatum (Fig. 1.66), no hubo un diferencia significativa en
relacién a las plantas aisladas. Sélo en el caso de Al creciendo
con plantas vecinas de Li y L2; y A3 creciendo con L3 hubo una
diferencia significativa entre la biomasa de los individuos de la
plantas aisladas y en competencia.

La biomasa de la planta blanco depende de su propio tamafo y del

tamafio de la vecina. La tendencia general en competencia
intraespeci{fica con A. semiberbis o interespecifica con T. plumosus
es que a medida que aumenta el tamato de la planta vecina, la
biomasa de la planta blanco (A. semiberbis ) disminuya. En las
plantas blanco de tamafio pequefio (A1) o intermedio (A2), las’

plantas vecinas A1 y A2 ejercieron un efecto significativamente
distinto. Sin embargo no hubo diferencias significativa entre
crecer con A2 o con A3. En las plantas blanco de tamafo grande
(A3), el mayor efecto se obtuvo cuando a otra de su mismo tama®o.

Cuando crece con T. plumosus, la intensidad de este efecto es
estd en relacidén directa con el tamafio de la planta vecina. La
unica excepcidén en cuando A3 crece con T2. Aunque A. semiberbis es
afectada tanto por individuos de la misma especies como por los de
T. plumosus, estos ultimos tienen un mayor efecto depresivo en la
biomasa aérea de los individuos de A. semiberbis,.

Contrariamente a cuando crece con A. semiberbis o con T.
plumosus al hacerlo con L. lanatum no hay una relacién clara entre

el efecto ejercido por la planta vecina y el tamano inicial de
ésta. Si comparamos los efecto de las tres especies sobre la
biomasa aérea de A. semibernis , los individuos de L. lanatum son
los que tuvieron un menor efecto.

El efecto del corte en las plantas A. semiberbis en competencia
intraespecifica ,y en competencia con L. lanatum es similar a la de
las plantas aisladas, traduciendose en una disminuclén de Ila
biomasa aérea final de las plantas cortadas respecto a las no
cortadas. En todos los casos, las plantas no cortadas presentaron
una mayor biomasa aérea final que las cortadas. Una excepcion a




esto es el caso de A3 creciendo con un individuo de su mismo
tamafio. En general, en competencia intraespecifica, cuando mayor es
el tamafio de la planta vecina, menor es la biomasa final de la
planta blanco, independientemente de su tamano inicial.

Cuando crece con_L. lanatum en las plantas no cortadas, y
contrariamente a cuando crece con A. semiberbis o con T.plumosus
no hay una relacioén significativa entre el tama®%o de los individuos
de la plantas vecina y su efecto sobre la biomasa aérea de los
individuos de la planta blanco. Esto es asi, para los tres tamafios
de la plantas blanco de A. semiberbis.

Sin embargo el efecto del corte en las plantas A. semiberbis en
competencia interespecifica con T. plumosus presenta un patrén
contrario al de la competencia intraespecifica. El corte no tiene
un efecto depresivo en la biomasa aérea final de los individuos
cortadas respecto a los no cortadas. La Unica excepcién a esto es
Al creciendo con T2. Al igual que en las plantas no cortadas, a
medida que aumenta el tamafio de la planta vecina se produce una
disminucién significativa en la biomasa aérea de la planta blanco.
Esta disminucién estd en relacién directa al tamafio de la planta
vecina. '

Las respuestas de T. plumosus y el efecto del corte

La biomasa aérea final de T.plumosus en la vecindad de una
planta de su misma especie, (Fig. 1.67) o en la vecindad de una
planta de A. semiberbis, (Fig. 1.68) es significativamente menor
que creciendo aislada, con excepcién de T2 y T3 creciendo con Ti.
Esta diferencia es valida para los tres tama#tos iniciales.

Sin embargo cuando T. plumosus de los tres tamafios iniciales,
crecen solas y en competencia interespecifica con L. lanatum (Fig.
1.69) en las plantas aisladas, sé6lo T3 es significativamente
diferente en su biomasa aérea final. Tampoco hubo diferencias
significativas entre la biomasa aérea final de individuos de
T.plumosus creciendo aislados y en la vecindad de una planta de L.
lanatum. Esto es valido para los tres tamafos iniciales.

La biomasa de la planta blanco (T. plumosus) depende de su
propio tamafo y del tamafio de la vecina. La tendencia general es
que a medida que aumenta el tamafo de la planta vecina, la biomasa
de la planta blanco disminuya. Esto es valido para los tres tamafio
iniciales de la planta blanco con la excepcién de Tl donde los tres
tamafios de las plantas vecinas no tuvieron entre si, un efecto
significativamente distinto. Sin embargo cuando T. plumosus crece
con A. semiberbis, no hubo una diferencia significativa en el
efecto de los tres tamafios de A. semiberbis, sobre T. plumosus,
Este efecto fué valido para los tres tamafos de la planta blanco.
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El efecto del corte en las plantas T. plumosus en competencia
intraespecifica , es similar a la de las plantas aisladas,
traduciendose en una disminucién de la biomasa aérea final de las
plantas no cortadas respecto a las cortadas. La Unica excepcién a
este patrén es el caso de los individuos de tamafio grande (T3)
donde, independiente del tamat%o de la vecina, no hubo diferencias
entre los individuos cortados y no cortados. En competencia
interespecifica con A. semiberbis fué similar al obtenido cuando
las plantas crecen aisladas y en competencia intraespecifica. Este
efecto se traduljo , en los tamafios peque%o (Ti) y intermedio (T2),
en una disminucién de la biomasa aérea final de las plantas no
cortadas respecto:a las cortadas. En el tama®o mayor (T3) no hubo
una diferencia significativa entre las individuos cortados y no
cortados.

Cuando_T. plumosus crece en competencia interespecifica con L.
lanatum fué similar al obtenido cuando las plantas crecen aisladas
y en competencia intraespecifica. Este efecto se tradujo , en los
tamafios peque#o (T1l) y intermedio (T2), en una disminucién de la
biomasa aérea final de las plantas no cortadas respecto a las
cortadas. En el tamafio mayor (T3) no hubo wuna diferencia
significativa entre las individuos cortados y no cortados, a
excepcién de cuando estas plantas crecieron con L2,

Las respuestas de L. lanatum y el efecto del corte

La biomasa aérea final de L. lanatum en competencia
intraespecifica (Fig. 1.70) depende tanto del tama®fo de la planta
blanco como del vecino. En en caso de L1, independientemente del
tama®#o de la vecina, la biomasa aérea final alcanzada creciendo en
competencia intraespecifica es significativamente menor que
creciendo aislada. Para L2, sélo hay diferencia significativa
cuando crece con Li. En el caso de L3, cuando crece con L2 no hay
diferencias significativas en la biomasa aérea final alcanzada por
individuos de la planta blanco.

La biomasa aérea final de L.lanatum en la vecindad de una planta
de A. emiberbis, (1,71) y de T. plumosus (Fig. 1.72) es
significativamente menor que creciendo aislada. Esta diferencia es
valida para los tres tamafios iniciales y para el tratamiento de
corte y sin corte. Cuando L. lanatum crece con A. semiberbis, no
hubo una diferencia significativa en el efecto de los tres tamafios
de A. semiberbis, sobre L.lanatum. Esto es valido para los tres
tamafios de la planta blanco. Cuando crece con T.plumosus, tampoco
hubo una diferencia significativa en el efecto del tamafio pequeno
y intermedio de T. plumosus, sobre L.lanatum, pero si de éstos dos
en relacién al tamafio grande (T3).

El efecto del corte en las plantas de L. lanatum en competencia
intraespecifica depende del tamafio de los individuos de la planta
blanco y de los del vecino. Cuando la planta blanco es de tamafio
pequefio (L1) hubo una disminucién significativa de la biomasa aérea
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de las plantas no cortadas respecto al las cortadas, independiente
del tamafio inicial de las plantas vecinas. En las plantas de tamafio

intermedio (L2), no hubo diferencias significativas entre los
indivuduos cortados y no cortados. En los individuos de las plantas
blanco grandes {(L3), hubo diferencias sinificativas cuando

crecieron con L1 y L2 pero no cuando lo hicieron con L3

En competencia interespecifica con A. semiberbis el efecto del
corte fué similar al obtenido cuando las plantas crecen aisladas y
en competencia intraespecifica. Traduciendose en una disminucién
significativa de la biomasa aérea final de las plantas no cortadas
respecto a las cortadas. Cuando Al crecié con L2 o con L3 no hubo
diferencias significativa entre los individuos cortados y no
cortados. En los individuos cortados, hay una relacién compleja
entre los distintos tamafios de A. semiberbis y los tamafios de la

planta blanco. Cuando la planta blanco es de tamafio pequefo, (L1)
o grande (L3), el efecto de A1 y A3 no son significativamente
distintos. Cuando la planta blanco es de tamafio intermedio (L2), no

hay diferencias significativas entre en el efecto de Al y A2.

Cuando crece en competencia interespecifica con T. plumosus el
efecto del corte depende del tamafio de los individuos de la planta
blanco. Cuando L. lanatum de tamafio pequefio (L1) o grande (L3)
crece con individuos de T. plumosus no hubo diferencias
significativas en ninguno de los tamafio en las plantas cortadas y
no cortadas. Para L. lanatum de tamafio intermedio si hubo
diferencias significativas entre las plantas cortadas y no
cortadas. Esto fué asi para los tres tamaftio iniciales. En los
individuos cortados no hubo una diferencias significativa en el
efecto que ejercieron los distintos tamafios sobre la planta blanco.
La unica excepcidn es que T3 tiene un efecto significativamente
distinto sobre L1 que Tl y T2.

Respuesta a la competencia de daos vecinos

La biomasa aérea final de las tres especies creciendo_trios, con
y sin corte, (Fig. 1.73) es significativamente menor que cuando
crecen aisladas. Esta diferencia es valida para los tres tamafios
iniciales y para el tratamiento con corte y sin corte. Las unicas
excepciones fueron cuando Al crecidé con T1iL1l y T3 con A3L3 en estos
casos no hubo diferencias significativas en la biomasa aéreas
alcanzada cuando crecieron en trios y creciendo aisladas.

En general, tanto en las individuos de las plantas cortadas como
no cortadas, independiente de la especie, al aumenta el tamafio de
las plantas vecinas aumentaba el efecto depresivo sobre la planta
blanco.

El efecto del corte dependidé de la especie blanco. En A,

, las plantas no cortadas tuvieron una biomasa aérea
significativamente mayor en relacién a las no cortadas,
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independiente de los tamafios iniciales de las plantas vecinas.
Esta es la misma tendencia que se obtuvo cuando A. semiberbis
crecié aislada y con un vecino, excepto cuando crecié con T.
plumosus en donde no hubo diferencia significativas entre las
plantas cortadas y no cortadas.

Contrariamente en T. plumosus y L. lanatum las plantas cortadas
presentaron una mayor biomasa aérea respecto a las no cortadas,
independiente de los tamafios iniciales de las plantas vecinas.
Este patrén es consecuente con el obtenidos cuando estas dos
especies crecen aisladas y en competencia intra e interespecifica
con un vecino. .
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DISCUSION DEL EFECTO DEL CORTE SOBRE EL NUMERO DE VASTAGOS

El efecto del corte depende de la fenologia y de la
arquitectura de las especies asi como de si crece sola o en
mezclas.

En el corte tenemos que distinguir un efecto inmediato y otro
a largo plazo. Se puede establecer un orden en la magnitud del
efecto inmediato:

A>TO>L

A.semiberbis es la especie mas afectada. T. plumosus es menos
afectada que la anterior y L. lanatum es muy poco afectada y con
mayor estimulacién en el crecimiento. Las diferencias en las tasas
de rebrote después del corte fueron debidas a una diferencia en la
produccién de nuevos tejidos.

El efecto a largo plazo del corte depende de la especie. En A.
semiberbis y T. plumosus los tamafos finales de las plantas en
competencia, difieren significativamente de las plantas aisladas,
y difieren aun mas de las plantas en competencia sin corte. Ademas
el corte enfatiza la influencia del tama®#o de las competidoras. En
L. lanatum, los tamafios finales de las plantas en competencia,
sometidas a corte, difieren significativamente de las plantas
aisladas, sometidas a corte, pero no difieren de las plantas en
competencia sin corte.

El grado de crecimiento compensatorio de los tejidos removidos
por herbivoria o corte varia ampliamente dependiendo de las

especies y las circunstancias (McNaughton, 1983; Besky, 1986). La
intensidad, la frecuencia, el momento del afio en que se practica
(Ludlow & Charles-Edwards, 1980; Dyer el al. 1982); el patrén
espacial de remocién (Gold & Caldwell, 1989) afecta el rebrote.

Aunque las tres especies muestran ciertos grado de estimulacién
en el crecimiento después del corte, es en L. lanatum donde este es
realmente importante. Chapin & Slack, (1979) trabajando con
graminoides de la tundra, mostraron que las plantas cortadas
respecto a las que no lo fueron, mostraron ventaja en la captacion
de agua y nutrientes. Este efecto puede estar relacionado con la
morfologia, fenologia y arquitectura de las especie (Hironaka 1961;
Harris 1977 y Cline et al. 1977). Sarmiento y Monasterio (1983)
clasificaron esta especie como "basal" y es en otras dos gramineas
basales, Buchloe dactyloides y Bouteloua gracilis, donde se observé
un importante crecimiento compensatorio cuando fueron cortadas
(Albertson et al. 1953). Aunque el costo del crecimiento
compensatorio en los véastados y hoJjas vari{e con el mecanismo
fisiolégico, este puede estar relacionado con una disminucién de
los recursos en log organos de reserva (Hartnett, 1989). L. lanatum
debido a la morfologia de las raices (raiz principal gruesa) y a
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sus meristemas subterraneos es la especie mas apta para movilizar
rapidamente los recursos necesarios para la produccién de nuevos
vastagos y hojas y asi presentar una importante estimulacién en el
crecimiento.

T. plumosus es afectada de forma intermedia por el corte. Este
hecho estad relacionado con la arquitectura de esta especie.
T.plumosus, al igual que A. semiberbis, es una especie "erecta"
donde las hojas van siendo producidas a distancias creciente del
suelo a medida que los culmos se van elongado, pero contrariamente
a ésta, tiene un importante <crecimiento rizomatoso. Este
crecimiento le podria permitir, en parte ,absorber e integrar el
efectos del corte a través de una translocacién de recursos por las
interconexciones entre los ramets. Este mecanismo ha sido propuesto
por y testado en otras especies por Hartnett & Bazzaz 1983; 1985;
Pitelka & Ashmun 1985; y Schmid et al. 1988.

El corte también puede afectar el balance competitivo entre las
especies (Bentley & Whittaker, 1979; Caldwell el al 1987). EI
efecto a largo plazo del corte depende de la especie y del vecino
que consideremos. Cuando las plantas de A. semiberbis o IT.plumosus
crecen aisladas, &6 en competencia interespecifica , no hubo
diferencias significativas en el tama%o final de las plantas
cortadas y las no cortadas. Sélo cuando estas dos especies crecen
en competencia intraespecifica, tiene el corte un efecto
significativo sobre el tamafio final de estas especies, teniendo las
plantas cortadas un menor numero de vastagos. Estos resultados
concuerdan con los obtenidos por Banyikwa (1988) con dos gramineas
africanas, Digitaria macroblephara y Sporobolus ioclados,
sometidas a corte, en donde la competencia intraespecifica tuvo un
efecto mayor que la interespecifica. Este resultado contrasta con
los obtenidos por Archer & Detling (1984) con Andropogon gerardi y
Carex filifolia y Muegglier, 1972, 1975 con Agropyron spicatum vy
Festuca idahoensis en donde el efecto negativo del corte fué
significativamente acompaffado en una reduccién significativa de la
competencia.

Cuando L. lanatum crece aislada, el corte estimula la
produccién de vastados de la planta afectada, teniendo estas un
mayor numero de vastagos que las no cortadas. En esta especie,
cuando crece en competencia intra 6 interespecifica, no existen
diferencias en los tamatios finales entre las plantas cortadas y no
cortadas. En esta especie el efecto positivo del corte, que se
traduce en una estimulacién del crecimiento, es anulado por el
efecto negativo de la competencia. Este resultado difiere de los
obtenidos por Bentley & Whittaker (1979) con dos especies de Rumex
donde el corte no tuvo importancia cuando estas especies crecieron
en competencia intraespecifica pero si cuando lo hicieron an
competencia interespecifica.

El efecto del corte en T.plumosus a nivel reproductivo, es
disminuir significativamente el numero de inflorescencias o en
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esfuerzo reproductivo, en relacién a las plantas no cortadas.
Estos resultados a nivel reproductivo contrastan con los obtenidos
por Paige & Whitham (1887) en donde la remocidén de los pedunculos
florales puede incrementar la reproduccion. Reichman & Smith (1991)
obtuvieron el mismo resultado con Tragopogon dubius.
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DiISCUSION DEL EFECTO DEL NUMERO DE VECINOS:

La forma de una planta y su capacidad reproductiva puede ser
afectada por la presencia de vecinos (Harper, 1961). Este efecto
normalmente negativo se 1lama interferencia competitiva. La
densidad total es una medida muy cruda de la competencia de la
poblacién pues un individuo reacciona basicamente a los efectos de
sus vecinos y no a la densidad de la poblacién (Mack & Harper,
1977).

La mayor parte de los estudios se han hecho en anuales. Sélo
existe un trabajo. con perennes (Waller, 1981) donde se aplica el
enfoque de los modelos de vecindad para estudiar el efecto de la
vecindad sobre el crecimiento de 11 poblaciones de violeta. En este
trabajo , al contrario que en el nuestro, se concluye que la
interferencia competitiva no es un factor importante en el
desarrollo de éstas poblaciones.

1) Efecto sobre el componente vegetativo.

En nuestro caso la interferencia competitiva es un factor
importante en el crecimiento de las gramineas perennes. El efecto
general del aumento del numero de vecinos puede ser descrito como
un decaimiento exponencial en el numero de vastagos a medida que
aumenta el numero de vecinos.

Una forma de comparar tanto la intensidad de la competencia
entre especlies como su varlacién anual, es comparar las pendientes
que se obtienen de la regresién exponencial. Esta comparacion
puede ser hecha en dos sentidos:

1.1 Comparacién del efecto del nimero de vecinos entre especies

En L. lanatum la competencia intraespecifica es mas fuerte que
la competencia interespecifica. Contrariamente a A. semiberbis y
T. plumosus, donde la competencia interespecifica es mas importante
que la intraespecifica. Este patrén es consistente a lo largo de
todo el afio.

En las tres especies creciendo en competencia intraespecifica,
el ndumero de vastagos producido por las plantas creciendo sélas
fué significativamente distinto que con cualquier combinacién de
vecinos. El mayor efecto se registré cuando la planta blanco crecié
con 2 vecinos. Continuar afiadiendo mas vecinos produjo
relativamente poco efecto en la produccién de vastagos de la planta
blanco. El mismo patrén se obtuvo en competencia interespecifica.

En base a lo anterior podemos establecer la siguiente Jjerarquia
competitiva: '

L<T<CA en el efecto sobre la otra especie.
(T A)
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L>(T A) en la respuesta al efecto de la otra
especie.

Este mismo resultado se obtuvo al estudiar el efecto de la
competencia en tres gramineas con diferente fenologia y

arquitectura en una sabana estacional (Raventos & Silva, 1988). En
este caso se estudiaron L. lanatum, E. adustus y A. semiberis las
dos primeras basales y de floracién temprana y la Ultima erecta y
de floracién tardia. En este caso L. lanatum también resulté la

mas afectada y la que afecté menos a las demds y A. semiberbis la
menos afectada y la que afectaba mas a las otras especies.

1.2 Comparacién del efecto del numero de vecinos a lo largo del
afio ‘

Los resultados dependen del tipo de variable dependiente
analizada.

Cuando comparamos el numero de vastagos mes a mes , sélo se
registré un cambio significativo en la intensidad de la competencia
cuando T vs. L. En todas las otras combinaciones el efecto del
numero de vecinos no cambia significativamente a lo largo del afio.

Si la comparacién la hacemos usando el incremento relativo en el
numero de vastagos, los resul tados cambian un poco. En 3 de las 9
combinaciones se registré un cambio sustancial en la intensidad de
la competencia a lo largo del afio. Este ultimo método tiene la
ventaja sobre el anterior que evita las posibles correlaciones
entre los meses sucesivos, pues el nimero de vidstagos es una medida
acumulativa.

2) Efecto sobre el componente reproductivo.

Hay muy pocos estudios en perennes en relacién al efecto del
numero de vecinos sobre el componente reproductivo de la planta. Eli
mas completo es el de Ogden (1970) en el que estudia la densidad en
el componente reproductivo de Tussilago farfara, una colonizadora
de espacios abiertos en los primeros estadios de la sucesién. Otro
estudio es el de Thomas & Dale (1974) en Hieracium floribundum, una
planta clonal canadiense. En estos dos trabajos, a medida que
aumenta el numero de vecinos disminuye el componente reproductivo
de la planta blanco.

En nuestro caso la situacién es mas compleja. En A. semiberbis,
el efecto del numero de vecinos sobre el componente reproductivo de
la planta blanco depende de la especie acompafiante. Si el vecino es
A. semiberbis o T. plumosus se produce un descenso lineal en la
reproduccién de A. semiberbis. Si el vecino es L. lanatum no tiene
ningun efecto sobre la reproduccién de A. semiberbis.

En el caso de T. lumosus, éste efecto, es independiente de la
planta vecina. Se puede describir como un decaimiento exponencial
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en el componente reproductivo de la planta blanco a medida que
aumentamos el numero de vecinos que crecen con ésta. El punto’
critico, es pasar de crecer solo a crecer con 1 6 2 vecinos. Sequir
aumentando el numero de vecinos no produce una disminucién
significativa en el componente reproductivo de la planta blanco.

El hecho de que A. semiberbis presente un descenso lineal del
componente reproductivo a medida que aumenta el numero de vecinos
y T. plumosos uno exponencial, tieme importantes consecuencias
biolégicas. A igual numero de vecinos, T. plumosus, es mas afectada
en la magnitud de su componente reproductivo que A. semiberbis.
Tambien significa:que el efecto del numero de vecinos sobre el
componente reproductivo de T. plumosus es mas importante cuando
crece con pocos vecinos. Al aumentar éstos su efecto sobre el
componente reproductivo de 1la planta blanco tiende a hacerse
progresivamente menos notorio.

Un patron interesante se observa cuando A. semiberbis crece con
distintos numeros de vecinos de L. lanatum. En este caso, el
componente reproductivo de A. semiberbis no presento diferencias
significativas al crecer sélo y con un numero variable de vecinos
de L. lanatum.

La pendiente de los ajustes en todos los casos es negativa, Es
decir hay una correlacion negativa entre el numero de vecinos y el
componente reproductivo de 1a planta blanco.

En relacién al efecto que tiene, tanto la especie como el numero
de vecinos, sobre el componente reproductivo de la planta blanco,
se puede establecer el siquiente orden:

En A. semiberbis, la secuencia en orden creciente de intensidad
es:

A>TOL
En T. plumosus presenta la misma secuencia.

A>TO>L

Es decir, la presencia de A. semiberbis inhibe con mayor intensidad
la reproduccién, independientemente de la especie vecina con la que
crece. Siendo L. lanatum la especie vecinad que afecta menos 1la
reproduccién de las otras dos especies.

Nuestra hipétesis original respecto al efecto de aumentar el
numero de vecinos, era que el numero de vastagos o el componente
reproductivo de la planta blanco disminuiria de una forma lineal a
medida que aumentaban éstos. Los resultados de los experimentos
muestran que la disminucién mads. importante se da cuando crecen dos
vecinos y después el efecto de ir afadiendo mas vecinos tiene poca
importantcia. Esto puede ser debido a que se produzca una
interferencia de tipo estéreo entre las raices o los vastagos de
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las plantas vecinas en el proceso de captura de un recurso
limitante (agua, luz o nutrientes). Esta interferencia de tipo
estéreo haria que a3 medida que aumenta el numero de plantas que
compiten por un mismo recurso fuera mas dificil acercarse a €l y
por lo tanto deprimir la planta blanco.

Otro concepto 1mportante es el de especies ecologicamente
equivalentes (Goldberg & Werner, 1983). Este concepto permite
agrupar en grupos funcionales las especies cuyos efectos
competitivos sean equivalentes. Esta forma de agrupar las especies
por grupos ecolégicamente equivalentes, tiene la enorme ventaja de
poder relacionar .estos grupos con grupos de otras clases como
formas de crecimiento: basales/erectas; tempranas vs. tardias. En
cada uno de estos grupos las especies podrian tener equivalentes
efectos competitivos sobre otras especies. Es razonable esperar la
existencia de estos grupos funcionales que pueden estan
relacionados con grupos fenolégicos o formas de crecimiento pues:
1) todas 1las plantas requieren basicamente el mismo tipo de
recursos: agua, nutrientes, luz y CO;. (Harper, 1977). 2) En muchas
comunidades, los individuos de cada especie estan en contacto con
plantas de muchas especies distintas, por lo que es altamente
irreal esperar que la seleccién actue reduciendo el solapamiento de
recursos en un par de especies cualquiera, pues las presiones de
seleccion dependen de la clase y disposicion de 1los vecilnos
(Connell, 198035 Turkington & Harper 1979). 3) El1 tamaro confiere
frecuentemente superioridad competitiva en las plantas (Harper,
19613 Ross & Harper, 1977; Tripathi & Harper 1973).

Una forma sencilla de ver si existen estos grupos funcionales es
evaluar estadisticamente 1a iqualdad de las pendientes de
regresién. Esto se hizo a través de una doble comparacioen con un

test de t y con uno de F. El resultado fué que L. lanatum,
T.plumosus y A. semiberbis pertenecerian a 3 grupos funcionales
distintos. Este hecho estaria en relacion con los grupos

fenolégicos descritos por Sarmiento (1983).

La existencia de esta equivalencia entre los grupos funcionales
es doble tanto en ejercer el efecto competitivo sobre otra especies
o como en responder a este efecto.

Debido a los pocos estudios, no estd claro actualmente cudl es el
mecanismo que requla la denso-dependencia en las plantas, si es
la mortalidad denso~dependiente, la natalidad denso-dependiente de
nuevas unidades o la combinacién de los dos factores (Silvertown,
1982). En nuestro caso, la denso-dependencia ha afectado al
crecimiento (. # total de vastagos) y a la fecundidad ( # de
inflorescencias) pero no a la sobrevivencia de las plantas.

Cuando se estudia la competencia entre plantas es importante
separar los efectos y las respuestas en las interacciones entre los
individuos. La forma general como las plantas i1nteraccionan es a
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traves de un intermediario (recursos, toxinas, enemigos
naturales...) y el resultado final depende tanto de la respuesta de
la planta a la abundancia del intermediario como del efecto de las
"otras plantas'" sobre la planta blanco. (Golberg, 1990). En nuestro
caso tanto si consideramos el numero de vastagos o la relacion
entre el ndmero de inflorescencia/ vastagos totales, emerge un
mismo patrén: A. semiberbis es la especie que afecta mas a las
otras y es la menos afectada y por otra parte, L. lanatum es 1la
que afecta menos a las otras y es la mas afectada.
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DISCUSION DE LA REPRODUCCION EN EL EXPERIMENTO DE TAMAROS.

El tama®Xo de las plantas individuales afecta su fecundidad

(Werner & Caswell, 1977; Solbrig, 1981). Es bien conocido que las
plantas no producen flores y frutos hasta que tienen cierto tamafio
{Harper & White, 1974), habiendo una relacién entre el tiempo que

pasa hasta la primera reproduccién y el tiempo de vida medio de las
plantas (Molisch, 1938; Kozlowski, 1971; Harper & White, 1874},
Todo lo anterior implica que existe wuna relacién entre el
crecimiento vegetativo y la reproduccién que se traduce en que
normalmante los individuos mas grandes ponen mas energia en la
reproduccién que los individuos mas pequefios (Solbrig & Simpson,
1974; lLaw et al., 1977).




DISCUSION DE LA REPRODUCCION EN EL EXPERIMENTO DE TAMAROS.

El tamafio de las plantas individuales afecta su fecundidad

(Werner & Caswell, 1977; Solbrig, 1981). Es bien conocido que las
plantas no producen flores y frutos hasta que tienen cierto tamafio
(Harper & White, 1974), habiendo una relacién entre el tiempo que

pasa hasta la primera reproduccién y el tiempo de vida medio de las
plantas (Molisch, 1938; Kozlowski, 1971; Harper & White, 1974).
Todo o anterior implica que existe una relacién entre el
crecimiento vegetativo y la reproduccién que se traduce en gue
normalmante los individuos mas grandes ponen més energia en la
reproduccién que los individuos mas pequefios (Solbrig & Simpson,
1874; Law et al., 1977).

En nuestro caso las dos especies A. semiberbis y T. plumosus
presentaron un comportamiento distinto. En las plantas aisladas de

A. semiberbis el numero de inflorescencias producidas fué
dependiente del tamafo inicial de la planta, no asi su porcentaje
de vastagos reproductivos. Contrariamente en T. plumosus, la

di ferencia inicial de tamafios en las plantas aisladas no se tradujo
en una produccidén significativamente diferente en el numero de
inflorescencias o en el porcentaje de vastagos reproductivos.

Hay una relacién entre el tama¥fo de una planta, su reproduccién,
y el efecto que pueden tener el tama®%o del vecino con el que crece.
Es una cuestién abierta cuidl es la relacién entre los distintos
tamafios y el tipo de interaccién competitiva que existe entre ellos
(Weiner, 1885).

En A. semiberbis, cuando las plantas aisladas crecen con
distintos tamafios de plantas vecinas, estas no afecta
significativamente ni el nimero de inflorescencias ni el porcentalje
de vastagos reproductivos de las plantas aisladas. Una excepcién a
esto es la diferencia en el numero de inflorescencia de A.
semiberbis creciendo sola y en competencia intraespecifica.

Cuando T. plumosus crece en competencia intraespecifica, el
tama®o inicial de la planta vecina, no fue una variable importante
en determinar la magnitud de la reproduccién de la planta aislada.
Sé6lo en competencia interespecifica, tuvo importancia el tamafio
inicial de la planta vecina en relacién a la reproduccién de la
planta aislada. En este caso, la diferencia en el efecto depresivo
ejercido por las tres especies en el numero de inflorescencias de
la plantas blanco, fué mads marcado cuando mas pequefia es ésta.

No hay un patrén unico que permita explicar el efecto que tiene
el corte sobre la reproduccién de una planta. Aunque Harper (1877)
enfatiza el efecto de la herbivoria (@en nuestro caso @l corte seria
un sinénimo pués intenta simularlo) en la competencia entre
plantas, hay una controversia abierta sobre el papel del corte
sobre el fitness de la planta. Belsky (1986); McNaughton (1983) y
Stenseth (1983) piensan que la herbivoria incrementa el fitness de

48



la planta. Recientes estudios sobre el papel de la herbivoria en
plantas individuales, muestran un continuo de respuestas respecto
a la desfoliacién, desde una disminucién importante hasta una
sobrecompensaciéon en la reproduccién (Crawley, 1985; Dirzo, 1984;
Kinsman & Platt, 1984; Paige & Whitham 1987).,

En nuestro caso, el corte tuvo un efecto depresivo importante
tanto en el numero de inflorescencias que se producen como en el
porcentaje de vaAstagos reproductivos de las plantas de T. plumosus,
agudizando las diferencias entre la planta blanco y la vecina a
nivel reproductivo.

El corte, en relacién al no corte, homogeniza el efecto que
tienen los distintos tamafios de las plantas vecinas sobre el
componente reproductivo de la planta blanco.

Los resul tados del componente reproductivo sé6lo se han discutido
en relacion a A. semiberbis y T. plumosus pués L. lanatum no
florecidé ni en las plantas sometidas a corte ni en las que no se
cortaron. Durante todo el tiempo que duré el experimento las
plantas se mantuvieron protegidas del fuego, siendo esta
posiblemente la causa de que no floreciera pués, en esta especie,
de crecimiento continuo y floracién precoz, ésta ultima parece ser
inducida por el fuego.(Sarmiento & Monasterio, 1983) '

Esta dependencia del fuego en la floracién, ha sido documentada
en los cerrados por Coutinho (1976) que da una lista de las
especies que sélo florecen si el fuego ocurre.
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DISCUSION DEL EFECTO DEL TAMA#0 INICIAL EN EL NUMERO DE
VASTAGOS Y EN LA BIOMASA FINAL

El éxito de un individuo en un ambiente competitivo depende de
la estructura de tamatos de las poblaciones que compiten. (Golberg,
1990; Grime, 1979 ;Gaudet & Keddy, 1988). Este es un elemento
esencial en la sobrevivencia de un individuo. Un individuo mayor es
mas probable gque continue vivo que uno pequefio (Watkinson et al.
1883). Aunque este hecho ha sido documentado desde hace varias
décadas, ( Black (1958) con Trifolium subterraneum; Ford (1975) con
Tagetes patula ; Naylor (1976) con Lolium perenne), Wilson (1988)
con Festuca ovina, en un experimento de competencia radicular,
demostré que las plantas de menor tamafio cuando competian con
plantas mas grandes, tenian una mayor habilidad competitiva,
evitando los procesos de dominancia-supresién ( Harper (1977);
Aikman & Watkinson (1980); Ford & Diggle (1981)), y llegando a un
equilibrio estable entre los distintos tamafos. Anteriormente,
Newbery & Newman (1978) con 4 especies de pradera, Plantago
lanceolata, Holcus lanatus, Lolium perenne y Rumex acetosa, donde

se permitié tanto la competencia radicular como la aérea, llegaron
a la misma conclusién que Wilson, es decir, que los distintos
tamafios pueden llegar a una coexistencia estable.

En nuestro caso, aunque en general si hubo una diferencia
significativa, entre las plantas aisladas y en competencia, tanto
a nivel de numero de vastagos como en la biomasa aérea final, el
efecto que tuvieron los distintos tamafios iniciales de la planta
vecina sobre la biomasa aérea final de las plantas blanco, depende
de las especies y del tratamiento. En el tratamiento de no corte,
los 3 tamafios iniciales de L. lanatum y A. semiberbis no ejercieron
un efecto diferencial sobre las especies blanco. El caso contrario
lo encontramos en T. plumosus donde en el tratamiento de corte es
donde los tres tamafios iniciales de esta especie no. se
diferenciaron en su efecto.

Sé6lo en un 48% de los casos hubo un efecto diferencial debido
a los distintos tamafos de las plantas vecinas en la biomasa aérea
final de la planta blanco .Este efecto no siempre fué directo, es
decir, no siempre las plantas de tamaf%o mayor inicial ejercieron un
mayor efecto sobre la planta blanco. En L. lanatum y A. semiberbis
no hubo una relacién clara entre el tamafio inicial de estas plantas
vecinas y la intensidad del efecto ejercido sobre la planta blanco.
Sé6lo en T. plumosus parace existir una correlacién entre el tamafio.
inicial y la intensidad del efecto ejercido, siendo en general
mayor, cuanto mayor es éste.

Si en lugar de tener como parametro la biomasa aérea final vemos
el efecto diferencial debido a los distintos tamafios de las plantas
vecinas en el numero de vastagos de la planta blanco, la situacién
cambla. '
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Independientemente de la especie que consideremos, cuando estas
crecen en competencia intraespecifica en el 78% de los casos los
tamafos madximos y finales dependieron significativamente del tamafio
inicial de la plantas vecinas. En competencia interespecifica el
77% de los tamafios maximos y el 72% de los tama®os finales, en los
individuos no cortados y el 83% de los tamafios maximos y finales,
en los individuos cortados, presentaron alguna diferencia_en el
efecto que ejercieron los distintos tamafios iniciales sobre las
plantas blanco.

Es decir, que la importancia relativa del! efecto ejercido por el
tamafio inicial depende de la variable con que la midamos. Cuando
consideramos la biomasa aérea final, el efecto del tamafio inicial
de la planta es mucho menos importante que cuando consideramos el
numero de vastagos. Esto es debido a que una planta puede seguir
creciendo sin aumentar su numero de vastagos.

El hecho de que en un 48% de los casos no hubo un efecto
di ferencial en la intensidad de la competencia debido a wuna
di ferencia de tamafios inicial puede ser debido a un feed-back
negativo relacionado con el tamano inicial de la planta: a medida
gque aumenta de tama®o inicial disminuye la diferencia en habilidad
competitiva. Si este hecho lo unimos a que en todos los casos las
plantas de menor tamafio inicial tuvieron una mayor tasa de
crecimiento esto puede |levar, después de varios meses de estar en
contacto, a una convergencia de los distintos tamafios iniciales en
su efecto competitivo. Otro punto a favor de esta convergencia en
la intensidad de la competencia en los distintos tamafios iniciales,
es que los tama®%os mayores aunque en un principio puedan ejercer un
efecto mayor a medida que aumenta de biomasa se produce en ellos
proceso de sel f-thinning debido a problemas estereos de
empaquetamiento, que reduce considerablemente el efecto que puedan
ejercer en las plantas vecinas.
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CONCLUSIONES GENERALES

Las conclusiones finales las vamos a discutir en relacién a una
serie de factores:

CORTE
En nuestro caso, el efecto a largo plazo del corte depende de la

especie y del wvecino que consideremos, pudimos establecer el
siguiente orden de intensidades:

A>T>L
A.gsemiberbis es la especie mads afectada; T, .plumosus e8 menos
afectada que la anterior y L. lanatum es muy poco afectada.
Esta ultima especie tuvo en algunos casos al 1igual, que T.

plumosus, un importante estimulo en el crecimiento, relacionado con
la morfologia y arquitectura de la especie, teniendo como costo una
disminucién de los recursos en los organos de reserva. L. lanatum
debido a la morfologia de las raices (raiz principal gruesa) y a
sus meristemas subterraneos, es la especie mads apta para movilizar
rapidamente los recursos necesarios para la produccién de nuevos
vastagos y hojas y asi presentar una importante estimulacién al
crecimiento. ‘

T. plumosus s afectada de forma intermedia por el corte. Este
‘hecho estd relacionado con la arquitectura de esta especie. Al
tener un importante crecimiento rizomatoso, éste podria ,en parte,
absorber y 1integrar el efecto del corte a través de wuna
translocacién de recursos por las interconexiones entre los ramets.
Otro factor es la posesién de rizomas largos que en el momento de
rebrotar eviraria la mortalidad denso-dependiente.

El efecto del corte en T.plumosus a nivel reproductivo, es
disminuir significativamente el numero de inflorescencias y la
reproduccién neta, en relacién a las plantas no cortadas.

NUMERO DE VECINOS

El efecto general del aumento del numero de vecinos puede ser
descrito como un decaimiento exponencial en el numero de vastagos
a medida que aumenta el numero de vecinos. El mayor efecto se
registré cuando la planta blanco crecié con mds de 1 vecino.
Continuar afladiendo mads vecinos produjo relativamente poco efecto
en la produccién de vastagos de la planta blanco.

Cuando se estudia la competencia entre plantas es importante
separar los efectos y las respuestas en las interacciones entre los
individuos. Nosotros pudimos establecer 1a siguiente Jjerarquia
competitiva en relacién al componente vegetativo:

L{T<CA en el efecto sobre la otra especie.
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(T A)

L>(T A) en la respuesta al efecto de la otra
especie.

En relacién al componente reproductivo de la planta blanco, se
puede establecer el siguiente orden:

En A. semiberbis, la secuencia en orden creciente de intensidad
es:

A>T>L

En T. plumosus presenta la misma secuncia.

A>T>L

Es decir,tanto si consideramos el numero de vastagos o la
relacién entre el numero de inflorescencia/ vastagos totales,
emerge un mismo patrén: A. semiberbis es la especies que afecta mas
a las otra y es la menos afectada y L. lanatum es la que afecta
menos a las otra y es la mas afectada.

Cuando comparamos el numero de vastagos mes a mes , sélo se
registré un cambio significativo en la intensidad de la competencia
cuando T compite con L. En todas las otras combinaciones el
efecto del numero de vecinos no cambia significativamente a 1lo
largo del afo.

Si la comparacién la hacemos usando el incremento relativo en el
numero de vastagos, los resultados cambia un poco. En 3 de las 9
combinaciones se registré un cambio sustancial en la intensidad de
la competencia a lo largo del afo.

A. semiberbis presenté un descenso |lineal del componente
reproductivo a medida que aumenta el numero de vecinos y T.
plumosos uno exponencial.

Un patrén interesante se observa cuando A. semiberbis crece con
distintos numero de vecinos de L. lanatum. En este caso, el
componente reproductivo de A. semiberbis no presento diferencias
significativas al crecer sélo .y con un numero variable de vecinos
de L. lanatum.

Nuestra hipétesis original respecto al efecto de aumentar el
numero de vecinos, era que el numero de vastagos o el componente
reproductivo de la planta blanco disminuiria de una forma lineal a
medida que aumentaban éstos. Los resultados de los experimentos
muestran que la disminucién mds importante se da cuando crecen dos
vecinos y después el efecto de ir afadiendo mas vecinos tiene poca
importancia.

53



Otro concepto importante es el de especies ecologicamente
equivalentes (Goldberg & Werner, 1983). Este concepto permite
agrupar las especies cuyos efectos competitivos sean equivalente en
grupos funcionales. El resultado fué que L. lanatum, T.plumosus y
A. semiberbis pertenecerian a 3 grupos funcionales distintos. Este
hecho estaria en relacién con los grupos fenolégicos descritos por
Sarmiento

EFECTO DEL TAMAfO INICIAL EN EL NUMERO DE
VASTAGOS Y EN LA BIOMASA FINAL

En nuestro caso, aunque en general si hubo una diferencia
significativa, entre las plantas aisladas y en competencia, tanto
a nivel de numero de vastagos como en la biomasa aérea final, el
efecto que tuvieron los distintos tamafios iniciales de la planta
vecina sobre la biomasa aérea final de las plantas blanco, depende
de las especies y del tratamiento.

Sélo en un 48% de los casos hubo un efecto diferencial debido
a los distintos tamafios de las plantas vecinas en la biomasa aérea
final de la planta blanco .Este efecto no siempre fué directo, es
decir, no siempre las plantas de tamafio mayor inicial ejercieron un
mayor efecto sobre la planta blanco.

En L. lanatum y A. semiberbis no hubo una relacién clara entre el
tamafio inicial de estas plantas vecinas y la intensidad del efecto
ejercido sobre la planta blanco. Sélo en T. plumosus parace existir
una correlacién entre el tamafio inicial y la intensidad del efecto
ejercido, siendo en general mayor, cuanto mayor es éste.

Si vemos el efecto diferencial de los distintos tamafios
iniciales de las plantas vecinas no en relacién a la biomasa final
sino en relacién al efecto en el numero de vastagos de la planta
blanco, la importancia de los tamafios iniciales aumenta. Se pasa de
un 48% de los casos en que si hay alguna diferencia entre el efecto
ejercido por los distintos tamakos a  mas de un 75% cuando
consideramos el numero de vastagos en lugar de la biomasa.

Es decir, que la importancia relativa del efecto ejercido por
cada uno de los tamaf#ios iniciales depende de la variable con que la
midamos. Cuando consideramos la biomasa aérea final, el efecto del
tamafo inicial de la planta es mucho menos importante que cuando
consideramos el numero de vastagos. Esto es debido a que una planta
puede seguir creciendo sin aumentar su numero de vastagos.

El hecho de que en un 48% de los casos no hubo un efecto
diferencial en la intensidad de la competencia debido a wuna
diferencia de tamafoz inicial puede ser debido a un feed-back
negativo relacionado con el tamano inicial de la planta: a medida
que aumenta de tamafio inicial disminuye la diferencia en habilidad
competitiva. Si este hecho 10 unimos a que en todos los casos las
plantas de menor tamafio inicial tuvieron una mayor tasa de
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crecimiento esto puede llevar, después de varios meses de estar en
contacto, a una convergencia de los distintos tamafos iniciales en
su efecto competitivo. Otro punto a favor de esta convergencia en
la intensidad de la competencia en los distintos tamafios iniciales,
es que los tamafos mayores aunque en un principio puedan ejercer un
mayor efecto, a medida que aumenta de biomasa se produce en ellos
proceso de sel f-thinning debido a problemas estereos de
empaquetamiento, gue reduce considerablemente el efecto que puedan
ejerce en las plantas vecinas.

INTEGRACION DE LAS VARIABLES

En relacién a este efecto global es importante hacer una serie
de consideraciones. Si la diferencia en dise®fo arquitectural
(basal/ erecta) se combina con la posesién de distintos tipos de
rizomas (cortos/ largos) y con el aumento del numero de vecinos
podria llevarnos a establecer una jerarquia competitiva tanto en el
efecto como en la respuesta a la presencia de otra especies: a
medida que aumenta el numero de vecinos, las especies basales, (L.
lanatum), que disponen su follaje cerca del suelo y estan en
posesidén de rizomas cortos se verian mads afectadas que las especies
erectas con rizomas largos (T. plumosus). En el caso de las

especies erectas con rizomas cortos (A. semiberbis), tendrian
ventaja sobre las basales, de tener un mas facil acceso a la luz
que un por proceso de feed-back positivo, les permitiria producir

una mayor biomasa y asi{ sombrear a las basales. Si este proceso de
feed-back positivo continua actuando, a la larga, generaria un
problema estérico. La planta tendria que empaquetar un gran numero
de vastagos en un espacio muy reducido. Este problema estérico si
no hay remocién de la biomasa muerta, por corte o fuego, conduciria
a un proceso de "self-thinning" en la macolla. Si ademas, esta
especie crece en suelos que retienen agua, a la mortalidad denso-
dependiente se le afiadiria una la mortalidad denso-independiente
debida a procesos de putrefaccién. En este contexto, el efecto del
corte depende de la especie. En L. lanatum tiene un efecto positivo
contrariamente a A. semiberbis y T. plumosus donde el corte
produciria una importante mortalidad de vaAstagos. Las plantas de A.
semiberbis nunca se recuperarian del corte. En el caso de T.
plumosus la situacién seria menos dramatica mostrande wuna
importante recuperacién. Esta recuperacién, esta en relacidén a la
disposicién espacial de los vastagos, pues al tener esta especie
una reproduccién vegetativa importante que pone los nuevos vastagos
en areas relativamente lejanas de la planta madre, se evitarian los
problema estéreos y asi los procesos de mortalidad denso-
dependiente.
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CUESTIONES ‘ABI1ERTAS

En esta tesis no se han podido contestar las siguientes
preguntas:

1) ¢ Qué efecto tendria la competencia en la reproduccién de L.
lanatum?

2) ¢ Qué efecto tendria sl corte en la reproduccién de L. lanatum?

Estas dos preguntas se deben a que L. lanatum no florecié ni en el
tratamiento de corte y ni en el de no corte.

De esta tesis han surgido las siguientes preguntas:

1) & Cémo es la competencia radicular en estas estas especies?; ¢

Cual es su relacién con la competencia aérea?; ¢ Existe tambien una
jerarquia competitiva a nivel radicular?. Seria interesante ver

si al tener en cuenta tanto la competencia aérea como la radicular,

el resultado global seria a wuna relativa 1igualdad en las

habilidades competitiva de estas tres especies, lo cual permitiria

explicar la existencia y permanencia de especies como L. lanatum.

2) (La Jjerarquia competitiva en estas tres especies se mantendria
al someterlas a un gradiente de condiciones fisicas y ambientales,
tales como distintas clases de suelos o regimenes hidricos, cortes
eén otras estaciones del af%o?

Debido a que la competencia entre estas tres especies es
fuertemente asimétrica, uno podria predecir que este resultado
deberia ser relativamente independiente del ambiente, pues estas
comunidades serian comunidades de "dominancia controlada" en el
sentido de Yodzis (1978).

3) ¢ Cudles serian los efectos a largo plazo (variaciones inter-
anuales) sobre los parametros de nuestro experimento?; ¢ Se
detectarian cambios en la dominancia de las especies?; ¢(_Si se
hubiera seguido el experimento durante varios afos, T. plumosus
llegaria a ser la dominante absuluta, debido a que es una especie
erecta con reproduccién vegetativa con rizomas largos, que
evitarian la mortalidad denso—-dependiente?

La inmensa mayoria de los estudios se han realizado en anuales.
Sélo hay dos estudios donde se ha seguido detal ladamente el efecto
de la competencia en perennes (Raventos & silva, 1988; Waller
1981). Se necesitan mas estudios en perennes para comenzar a
comprender el papel de la competencia en estas especies.
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ANEXO TABLAS BIOMASA AEREA FINAL



TABLA 1: BIOMASA AEREA DE LEPTOCOPHIUM
LANATUM TAMARO PEQUERO NO CORTADA
CRECIENDO SOLA Y EN PARES.

Error

Mezclas Media standard
L1 246 48
LiL1 110 22
LiL2 11 17
LILS 73 10
L1A1 T ey 20
L1A2 74 20
L1AS 80 18
L1T1 8s 22
Lirz 76 16
L1T8 28 3

TABLA 10: BIOMASA AEREA DE LEPTOCORYPHIUM
LANATUM TAMARO PEQUENO CORTADA
CRECIENDO SOLA Y EN PARES

Error
Mezclas Medla standard
L1 278 43
LiL1 188 31
LiL2 178 13
L3 204 40
L1A1 246 82
L1AZ2 g6 13
L1AS 197 87
L1Tt 87 19
L1T2 69 9
LITS 22 (]




TABLA 2: BIOMASA AEREA DE LEPTQCORYPHIUM
LANATUM TAMAROQ INTERMEDIO NO CORTADA
CRECIENDO SOLA Y EN PARES.

Error

Mezclas Medla standard
L2 263 52
L2L1 177 29
L2L2 249 30
L2L3 230 42
L2A1 83 23
L2A2 72 21
L2A3 46 10
L2T1 71 32
L2r2 31 8
L2TS8 26 3

TABLA 11: BIOMASA AEREA DE LEPTOCORYPHIUM
LANATUM TAMARO INTERMEDIO CORTADA
CRECIENDO SOLA Y EN PARES

rror
Mezclas Medla atfn dard
L2 329 40
L2L1 166 10
LarL2 203 .17
L2L3 : 140 39
L2A1 104 18
L2A2 104 41
L2A3 269 62
L2T1 128 20
L2712 122 60
L2TS 167 42




TABLA 3: BIOMASA AEREA DE LEPTOCORYPHIUM
LANATUM TAMARO GRANDE NO CORTADA
CRECIENDQO SOLA Y EN PARES

Error
Mezclas Med/a standard
| L3 390 _ar
L3L1 114 18
_LaLz 340 72
L3L3 186 41
L3A1 142 | &2
L3A2 161 34
L3A3 166 40
L3T1 218 &6
L3T2 160 77
L3T3 s9 | s T

TABLA 12: BIOMASA AEREA DE LEPTOCORYPHIUM -
LANATUM TAMARO GRANDE CORTADA
CRECINDO SOLA Y EN PARES

Error

Mezclas Medla standard
L3 377 63

L3Lt 264 17

L3L2 102 .27

L3L3 207 14

L3A1 187 66

L3A2 277 10
L3AS3 218 s

L3T1 189 20
13712 203 40 |
L3T3 141 22 |




TABLA 4: BIOMASA AEREA DE TRACHYPOGON
PLUMOSUS TAMARO PEQUENO NO CORTADO
CRECIENDQ SOLA Y EN PARES

Error

Mezclas Media standard
T1 612 92
TiL1 690 172
TiL2 800 100
TiILS 617 84
T1A1 T 267 76
TIAZ 233 82
T1A3 210 . 66
TITY 188 46
TIT2 311 &§8
TITS 308 70

TABLA 13: BIOMASA AEREA DE TRACHYPOGON
PLUMQOSUS TAMARO PEQUERO CORTADA
CRECIENDQ SOLA Y EN PARES

Error
Mezclas Med/a standard
T1 849 80
TiLs 828 48
TiL2 1434 . AT
TiL3 860 83
T1AS 482 47
T1A2 623 62
TIAS 808 67
TiT1 367 63
T1T2 613 83
TIT3 481 82




TABLA 6: BIOMASA AEREA DE TRACHYPOGON
PLUMOSUS TAMARO INTERMEDIO NO CORTADA
CRECIENDO SOLA Y EN PARES

Error

Mezclas Media standard
T2 847 82
T2L1 612 93
T2L2 707 100
T2L3 719 1)
T2A1 T 462 30
T2A2 637 160
T2A3 418 44
T2T1 644 87
T2T2 860 63
T2TS3 204 29

TABLA 14: BIOMASA AEREA DE TRACHYPOGON
PLUMOSUS TAMARO INTERMEDIO CORTADA
CRECIENDO SOLA Y EN PARES.

Error

Mezclas _ Media standard
T2 1084 120
T2L7 978 207
T2L2 596 89
T2L3 804 109
T2A1 968 212
T2A2 723 107
T2A3 236 80
T2T1 743 90
T2T2 606 04
T2T3 887 103




TABLA 6: BIOMASA AEREA DE TRACHYPOGON
PLUMOSUS TAMARO GRANDE NO CORTADA
CRECIENDO SOLA Y EN PARES

Error
Mezclas Media standard
T3 Q17 163
T3L1 838 176
T3L2 1003 117
T3L3 860 133
T3A1 " 860 164
T3A2 783 73
T3A3 732 83
T3T1 800 103
T38T2 688 60
T37T3 483 49 B

TABLA 16: BIOMASA AEREA DE TRACHYPOGON
PLUMOSUS TAMARO GRANDE CORTADA
CRECIENDQ SOLA Y EN PARES

Error

Mezclas Media standard
T3 1197 200
T3L1 902 160
T3L2 1469 . 48
T3L3 919 99
T3A1 950 63
T3A2 723 188
T3A3 700 182
T8T1 762 101
T3T2 624 a3
T3T3 422 116




TABLA 7: BIOMASA AEREA DE ANDROPOGON
SEMIBERBIS TAMARO PEQUERQO NO CORYTADO
CRECIENDO SOLA Y EN PARES

Error
Mezclas Medla standard
A1 444 63
A1L1 191 37
AlL2 199 42
AIL3 411 59
A1A1 T 281 44
A1A2 142 33
A1A3 191 49
Al1T1 121 a3
Al1T2 82 7
A1T3 60 64

TABLA 16: BIOMASA AEREA DE ANDROPOGON
SEMIBERBIS TAMARO PEQUERO CORTADA
CRECIENDO SOLA Y EN PARES

Error

Mezcias Med/a standard
A1 410 32
ALt 230 38
AIL2 3168 . 83
AILS 232 33
A1A1 118 17
ATA2 86 27
A1AS 116 10
A1T1 228 44
AIT2 46 4
A1T3 50 10




TABLA 8: BIOMASA AEREA DE ANDROPOGON
SEMIBERBIS TAMARO INTERMEDIO NO CORTADA
CRECIENDO SOLA Y EN PARES.

Error

Mezclas Medla standard
A2 arr 68
A2l1 368 61
A2L2 266 70
A2L3 406 64
A2A1 T 203 60
A2A2 172 18
A2A3 178 60
A2T1 278 a7
A2T2 169 19
A2T3 o1 5

TABLA 17: BIOMASA AEREA DE ANDROPOGON
SEMIBERBIS TAMARO INTERMEDIO CORTADA
CRCIENDO SOLA Y EN PARES

Error
Mezclas Med/a standard
A2 260 32
A2L1 322 42
A2L2 268 . 48
A2L3 234 61
A2A1 242 - 67
A2A2 230 44
A2A3 114 30
A2T1 237 44
A2T2 201 29
A2TS 182 34




TABLA 9: BIOMASA AEREA DE ANDROPOGON
SEMIBERBIS TAMARO GRANDE NO CORTADA
CRECIENDO SOLA Y EN PARES

Error

Mezclas Medla standard
A3 607 87
ASL1 477 87
ASL2 408 60
A3LS 481 62
ABAT1 ' 333 47
A8AZ 202 81
A8AS 88 3
A3T1 380 63
A3T2 387 o7
A8TS8 276 18

TABLA 18: BIOMASA AEREA DE ANDROPOGON
S8EMIBERBIS TAMARO GRANDE CORTADA
CRECIENDO SOLA Y EN PARES

Error
Mezclas yodla standard
A8 431 10
A3L1 182 46
A3L2 8682 . 70
A3LS 351 43
A3A1 261 33
ASA2 166 49
A3A3 191 62
A3T1 370 63
A3T2 347 48
A3T3 318 39




